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CI  =  0. 9 7,  1. 2 1),  d es pit e  li k el y p o p ul ati o n  d e cli n e  i n ar e as  wit h  l o w pr ot e cti o n  
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2 of 1 4  C R E E L  E T  A L . 

(bλ  =  0. 9 7 0,  9 0 %  CI  =  0. 8 8,  1. 0 7).  F or  t h e e c os yst e m  as  a  w h ol e,  p o p ul ati o n  si z e 

r e m ai n e d r el ati v el y c o nst a nt  at  a  m o d er at e  d e nsit y  of  3. 7 4  ( ± 0. 4 9 S D)  t o 4. 1 3  

( ± 0. 5 2 S D)  li o ns/ 1 0 0 k m 2 . Wit h  t h e gr o wt h  o bs er v e d  i n ar e as  wit h  hi g h  pr ot e c -

ti o n, t h e e x p e ct e d  d o u bli n g  ti m e w as  1 0  y e ars.  D es pit e  t his, r e c o v er y at  t h e 

s c al e of  t h e e ntir e  e c os yst e m  is li k el y t o b e  sl o w wit h o ut  i n cr e as e d pr ot e cti o n;  

t h e c urr e nt  gr o wt h  r at e w o ul d  r e q uir e 5 0  y e ars  t o d o u bl e.  O ur  r es ults d e m o n -

str at e t h at i n cr e as e d pr ot e cti o n  is li k el y t o i m pr o v e t h e r e pr o d u cti o n a n d  p o p u -

l ati o n gr o wt h  r at e of  li o ns at  a  l ar g e s c al e wit hi n  a n  u nf e n c e d  e c os yst e m  t h at 

h as  b e e n  gr e atl y  aff e ct e d  b y  p o a c hi n g.  

K E Y W O R D S  

b us h m e at  h u nti n g,  i nt e gr at e d p o p ul ati o n  m o d el,  K af u e,  K a v a n g o- Z a m b e zi  Tr a ns- Fr o nti er  

C o ns er v ati o n  Ar e a,  li o n, P a nt h er a  l e o, p o p ul ati o n  d y n a mi cs,  pr e y  d e pl eti o n  

1  | I N T R O D U C T I O N  

A cr oss  Afri c a  a n d  i n m u c h  of  t h e w orl d,  l ar g e h er bi v or e  

p o p ul ati o ns  ar e  i n d e cli n e  ( B ol g er et  al.,  2 0 0 8 ; Ri p pl e  

et  al.,  2 0 1 5 ; W est er n  et  al.,  2 0 0 9 ). B e c a us e  t h e d e nsit y  of  

a p e x  c ar ni v or es  c orr el at es  str o n gl y  wit h  t h e d e nsit y  of  

l ar g e h er bi v or es  ( H att o n et  al.,  2 0 1 5 ; H a y w ar d  

et  al.,  2 0 0 7 ; Ors d ol  et  al.,  1 9 8 5 ), l ar g e c ar ni v or e  p o p ul a -

ti o ns ar e  d e cli ni n g  i n p ar all el  wit h  t h eir pr e y  ( Est es 

et  al.,  2 0 1 1 ; Ri p pl e  et  al.,  2 0 1 5 ). T h e  p o p ul ati o n  d e nsit y  of  

li o ns (P a nt h er a  l e o) c orr el at es  p arti c ul arl y  str o n gl y  wit h  

pr e y  d e nsit y  ( H att o n et  al.,  2 0 1 5 ; H a y w ar d  et  al.,  2 0 0 7 ; 

P a c k er  et  al.,  2 0 0 5 ), a n d  li o ns ar e  c urr e ntl y  d e cli ni n g  

t hr o u g h o ut m o st  of  t h eir r a n g e ( B a u er et  al.,  2 0 1 5 ; Ri g gi o  

et  al.,  2 0 1 5 ) d u e  t o a  c o m bi n ati o n  of  pr e y  d e pl eti o n,  h a bi -

t at l oss, c o nfli ct  wit h  h u m a ns  a n d  li v est o c k, tr affi c ki n g of  

s ki ns a n d  p arts,  a n d  ot h er  t hr e ats ( B a u er et  al.,  2 0 1 6 ; 

C us h m a n  et  al.,  2 0 1 8 ; Di c k m a n,  2 0 1 0 ; Willi a ms  

et  al.,  2 0 1 7 ). Pr e y  d e pl eti o n  d u e  t o b us h m e at  p o a c hi n g  

h as  b e e n  i d e ntifi e d as  o n e  of  t h e br o a d est  a n d  str o n g est  

t hr e ats t o t h e li o n ( B a u er et  al.,  2 0 2 2 ), b ut  d es pit e  t h e 

m a g nit u d e  a n d  p er v a si v e n ess  of  t his t hr e at ( Viss er 

et  al.,  2 0 2 3 ), it h as  r e c ei v e d r el ati v el y littl e dir e ct  r es e ar c h 

f or li o ns or  ot h er  l ar g e c ar ni v or es  ( Cr e el et  al.,  2 0 2 3 ; 

G o o d h e art  et  al.,  2 0 2 1 ; Li n ds e y  et  al.,  2 0 1 3 ; Vi n ks  

et  al.,  2 0 2 0 ; Vi n ks,  Cr e el,  R os e n bl att,  et  al.,  2 0 2 1 ; Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). 

T h e  eff e cts  of  b us h m e at  p o a c hi n g  o n  t h e d e m o gr a p h y  

of  li o ns ( a n d ot h er  c ar ni v or es)  ar e  r ar el y q u a ntifi e d  

( Vi n ks, Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). Br o a dl y,  t h es e 

eff e cts  i n cl u d e dir e ct  m ort alit y  d u e  t o s n ari n g  b y- c at c h,  

a n d  i n dir e ct eff e cts  o n  s ur vi v al  a n d  r e pr o d u cti o n d u e  t o 

pr e y  d e pl eti o n.  B y- c at c h  m ort alit y  c a n  b e  a p pr e ci a bl e  f or 

li o ns ( B e c k er, M c R o b b,  et  al.,  2 0 1 3 ; B e c k er,  W ats o n,  

et  al.,  2 0 1 3 ; M o nt g o m er y  et  al.,  2 0 2 3 ; M u d u m b a  

et  al.,  2 0 2 1 ; W hit e  &  V a n  V al k e n b ur g h,  2 0 2 2 ), a n d  

pr o gr a ms  t o r e d u c e m ort alit y  b y  r e m o vi n g s n ar es  fr o m 

i nj ur e d a ni m als  c a n  si g nifi c a ntl y  i n cr e as e a  li o n p o p ul a -

ti o n's gr o wt h  r at e ( B a n d a et  al.,  2 0 2 3 ). T h e  eff e ct  of  pr e y  

d e pl eti o n  o n  li o n d e m o gr a p h y  a n d  p o p ul ati o n  d y n a mi cs  

is h ar d er  t o q u a ntif y,  b ut  it is li k el y t o b e  str o n g b e c a us e  

li o n d e nsit y  is v er y  ti g htl y c orr el at e d  wit h  pr e y  d e nsit y,  

a cr oss  a  wi d e  r a n g e of  s p ati al a n d  t e m p or al s c al es 

( H att o n et  al.,  2 0 1 5 ; P a c k er  et  al.,  2 0 0 5 ; V a n  

Ors d ol,  1 9 8 4 ). 

B e y o n d  t h e w ell- d o c u m e nt e d  i m p a ct of  p o a c hi n g  o n  

l ar g e h er bi v or e  bi o m a ss,  t h e s p e cifi c tr e n ds, p att er ns  a n d  

c o ns e q u e n c es  of  pr e y  d e pl eti o n  ar e  n ot  w ell  d es cri b e d,  

b ut  ar e  li k el y t o v ar y  a m o n g  s p e ci es a n d  e c os yst e ms.  I nt e-

gr at e d  l o n g-t er m st u di es i n Z a m bi a's  Gr e at er  K af u e  E c o -

s yst e m ( G K E) a n d  L u a n g w a  V all e y  E c os yst e m  ( L V E) 

h a v e  b e g u n  t o cl arif y  t h e eff e cts  of  b us h m e at  p o a c hi n g  

a n d  pr e y  d e pl eti o n  o n  l ar g e h er bi v or es  a n d  c ar ni v or es,  

s h o wi n g t h at: ( 1) h er bi v or e  d e nsit y  is r e d u c e d i n ar e as  

w h er e  p o a c hi n g  pr ess ur e  is hi g h  ( R os e n bl att et  al.,  2 0 1 9 ; 

S c h u ett e  et  al.,  2 0 1 8 ; Vi n ks  et  al.,  2 0 2 0 ; W ats o n  

et  al.,  2 0 1 3 , 2 0 1 5 ); ( 2) l ar g er h er bi v or es  h a v e  b e e n  m or e  

aff e ct e d  b y  p o a c hi n g  t h a n s m all er o n es  ( Cr e el 

et  al.,  2 0 1 8 ; Vi n ks  et  al.,  2 0 2 0 ); ( 3) o v erl a p  i n l ar g e c ar ni -

v or e  di ets  i n cr e as es w h er e  l ar g e pr e y  ar e  dis pr o p orti o n -

at el y  d e pl et e d  ( Cr e el et  al.,  2 0 1 8 ); a n d  ( 4) wit hi n  t h e l ar g e 

c ar ni v or e  g uil d,  t h e distri b uti o n,  d e nsit y  a n d  d e m o gr a p h y  

of  b ot h  d o mi n a nt  (li o ns) a n d  s u b or di n at e  ( Afri c a n wil d  

d o gs,  L y c a o n  pi ct us , L e o p ar d,  P a nt h er a  p ar d us ) c o m p eti -

t ors ar e  n e g ati v el y  aff e ct e d  b y  pr e y  d e pl eti o n  ( Cr e el 

et  al.,  2 0 2 3 ; G o o d h e art  et  al.,  2 0 2 1 ; R os e n bl att  

et  al.,  2 0 1 6 ; Vi n ks,  Cr e el,  R os e n bl att,  et  al.,  2 0 2 1 ; Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). 

B us h m e at  p o a c hi n g  e m er g e s as a t hr e at  w h er e b u d g ets  

ar e  n ot  a d e q u at e  f or t h e m a n a g e m e nt  of  pr ot e ct e d  ar e as  

a n d h as  i n cr e as e d a cr oss Afri c a c oi n ci d e nt  wit h  h u m a n  

p o p ul ati o n  gr o wt h  a n d  i n cr e as e d w e alt h  i n ur b a n  ar e as  

W ( L E y _ C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d  Pr a cti c e lil m J m!I 
---- ~ Aj o o m al oft h e 5 o ci et yf or C o n s er v ati o n 8i ol o g y '------------------------------------
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( Li n ds e y et  al.,  2 0 1 3 , 2 0 1 8 ). B us h m e at  p o a c hi n g  i n Afri c a  

aris es  fr o m m ulti pl e  pr o bl e ms  s u c h as  f o o d i ns e c urit y, p o v -

ert y,  a n d  u n e m pl o y m e nt,  b ut  al s o r e pr es e nts a  si g nifi c a nt 

a n d  pr ofit a bl e  e c o n o mi c  o p p or t u nit y f or i m p o v eris h e d c o m -

m u niti es  n e ar  pr ot e ct e d  ar e as.  Br o a dl y  a d dr essi n g  t h e b us h-

m e at  crisis  will  r e q uir e a n  a rr a y of  i nt e gr at e d eff orts  

c o m bi ni n g  b ot h  i n c e nti v es ( e. g. c o m m u nit y  e n g a g e m e nt,  

alt er n ati v e  li v eli h o o ds a n d  pr ot ei n  s o ur c es, l e g al g a m e  

m e at)  a n d  d et err e n c e  ( e. g. a nti- p o a c hi n g  a n d  a nti-tr affi c k -

i n g). T h e  si n gl e m ost  eff e cti v e  s h ort-t er m a cti o n  t o r e d u c e 

b us h m e at  h u nti n g  is t h o u g ht t o b e  a nti- p o a c hi n g  p atr olli n g  

( Li n ds e y et  al.,  2 0 1 8 ), b ut  its eff e cti v e n ess  is g e n er all y  

ass u m e d  r at h er t h a n t est e d. 

Alt h o u g h  li o ns ar e  t h e m ost-st u di e d  s p e ci es i n t h e 

Afri c a n  l ar g e c ar ni v or e  g uil d  ( Str a m p elli et  al.,  2 0 2 2 ), 

e m piri c al  a n al ys es  of  t h eir d e m o gr a p hi c  r es p o ns es t o 

m a n a g e m e nt  a n d  c o ns er v ati o n  a cti o ns  r e m ai n r ar e, a n d  

m ostl y  r estri ct e d t o t h e eff e cts  of  tr o p h y h u nti n g  ( Cr e el 

et  al.,  2 0 1 6 ; L o v eri d g e  et  al.,  2 0 0 7 , 2 0 1 6 ; M w e et w a  

et  al.,  2 0 1 8 ; R os e n bl att  et  al.,  2 0 1 4 ; W hit m a n  et  al.,  2 0 0 4 ). 

Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.  (2 0 2 1 ) f o u n d t h at l o w pr e y  

d e nsit y  d u e  t o b us h m e at  p o a c hi n g  i n t h e G K E  c a u s e d  

li o n d e nsit y  t o b e  l o w, pri m aril y  d u e  t o p o or  c u b  r e cr uit-

m e nt  (r at h er t h a n p o or  a d ult  s ur vi v al).  U nli k e  l e g al tr o-

p h y  h u nti n g,  w hi c h  c a n  b e  dir e ctl y  alt er e d  b y  

m a n a g e m e nt  d e cisi o ns  t h at q ui c kl y  alt er  li o n d y n a mi cs  

( M w e et w a et  al.,  2 0 1 8 ), t h e r es p o ns e of  li o ns t o m a n a g e -

m e nt  a cti o ns  i nt e n d e d t o pr e v e nt  or  r e v ers e pr e y  d e pl e -

ti o n ar e  li k el y t o b e  sl o w er, b e c a us e  p o a c hi n g  is l ess 

c o ntr oll a bl e,  t h e r e c o v er y of  pr e y  p o p ul ati o ns  will  l a g 

b e hi n d  c h a n g es  i n pr ot e cti o n,  a n d  t h e d e m o gr a p hi c  

r es p o ns es of  li o ns will  l a g b e hi n d  t h e r e c o v er y of  pr e y  

p o p ul ati o ns.  

T h e  G K E  is a p pr o xi m at el y  6 6, 0 0 0  k m 2 , c o nsisti n g  of  

K af u e  N ati o n al  P ar k  ( K N P) a n d  s urr o u n di n g G a m e  M a n -

a g e m e nt  Ar e as  ( G M As), a n d  c o m prisi n g  a p pr o xi m at el y  1 3 %  

of  t h e K a v a n g o- Z a m b e zi  Tr a ns- Fr o nti er  C o ns er v ati o n  Ar e a  

( K A Z A). T h e  G K E  h ol ds  Z a m bi a's  s e c o n d-l ar g est p o p ul a -

ti o ns of  li o ns, wil d  d o gs,  l e o p ar ds a n d  s p ott e d h y e n as,  a n d  

its l ar g est p o p ul ati o n  of  c h e et a hs  ( Cr e el et  al.,  2 0 2 3 , 

G o o d h e art et al.,  2 0 2 1 , Vi n ks, Cr e el,  R os e n bl att,  et  al.,  2 0 2 1 , 

Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). H o w e v er,  t h e d e nsiti es  

of  l ar g e h er bi v or e  s p e ci es i n t h e G K E  ar e  fr o m 6  t o 2 0  ti m es 

l o w er t h a n h as  b e e n  o bs er v e d  i n ot h er  mi o m b o  e c os yst e ms  

wit h  si mil ar r ai nf all ( usi n g gr o u n d  tr a ns e cts t h at c orr e ct  f or 

d et e cti o n)  ( S c h u ett e et  al.,  2 0 1 8 ; Vi n ks  et  al.,  2 0 2 0 ). A  r e c e nt 

ass ess m e nt  of  li o n p o p ul ati o ns  i n pr ot e ct e d  ar e as  t hr o u g h-

o ut  t h eir r a n g e f o u n d t h at f u n di n g w as  fr o m 3  t o 6  ti m es 

l ess t h a n w o ul d  b e  n e e d e d  t o eff e cti v el y  pr ot e ct  a n d  m ai n -

t ai n e xisti n g  p o p ul ati o ns,  wit h  Z a m bi a n  p o p ul ati o ns  f a ci n g 

gr e at er  t h a n a v er a g e  s h ortf alls ( Li n ds e y et  al.,  2 0 1 8 ). T h e  

G K E  h as  l o n g h a d  v er y  l o w m a n a g e m e nt  b u d g ets,  w hi c h  

h as  c o ntri b ut e d  t o hi g h  l e v els of  p o a c hi n g  a n d  l o w d e nsiti es  

of  wil dlif e,  b ut  fr o m 2 0 1 8  t o 2 0 2 1,  t h e Z a m bi a  D e p art m e nt  

of  N ati o n al  P ar ks  a n d  Wil dlif e  ( D N P W) r e c ei v e d i n cr e as e d 

a nti- p o a c hi n g  i n v est m e nt a n d  s u p p ort fr o m p art n ers  b e gi n -

ni n g  wit h  G a m e  R a n g ers  I nt er n ati o n al ( G RI), f oll o w e d b y  

P a nt h er a,  M us e k es e  C o ns er v ati o n  ( M C), a n d  Afri c a n  P ar ks  

N et w or k  ( A P N). Si m ult a n e o usl y,  pri v at e  c o ns er v a n ci es  a n d  

o p er at ors  of  h u nti n g  c o n c essi o ns  h a v e  i n cr e as e d i n v est m e nt 

i n t h e G M As  s urr o u n di n g K N P.  I n 2 0 2 2,  t h es e eff orts  l e d t o 

a  2 0- y e ar  a gr e e m e nt  b et w e e n  t he  Z a m bi a n  g o v er n m e nt  a n d  

Afri c a n  P ar ks  f or t h e c o- m a n a g e m e nt  of  K af u e  N ati o n al  

P ar k,  wit h  e x p e ct e d  c oll e cti v e  i n v est m e nt a cr oss  t h e G K E  of  

$ 1 5 – 2 0  milli o n/ y e ar.  

Ri g or o us  ass ess m e nt  of  d e m o gr a p hi c  r es p o ns es of  v ul -

n er a bl e  s p e ci es is ess e nti al  t o e v al u at e  t h e eff e cti v e n ess  of  

s u c h a cti o ns.  F or  li o ns, t h er e h as  b e e n  c o nsi d er a bl e  

d e b at e  w h et h er  i n cr e as e d f u n di n g f or pr ot e cti o n  c a n  b e  

eff e cti v e  wit h o ut  f e n ci n g a  pr ot e ct e d  ar e a  ( Cr e el 

et  al.,  2 0 1 3 ; D ur a nt  et  al.,  2 0 1 5 ; P a c k er  et  al.,  2 0 1 3 ). H er e,  

w e  us e d  l o n g-t er m d at a  fr o m i nt e nsi v e p o p ul ati o n  m o ni -

t ori n g of  li o ns i n t h e G K E  t o t est w h et h er  li o n d e m o gr a -

p h y  a n d  d y n a mi cs  h a v e  m e as ur a bl y  r es p o n d e d t o 

i n cr e as e d i n v est m e nt i n pr ot e cti o n  i n a  l ar g e, u nf e n c e d  

e c os yst e m.  B e c a us e  w e  m o nit or e d  t h e G K E  li o n p o p ul a -

ti o n i n t h e s a m e m a n n er  f or s e v er al y e ars  b ef or e  a n d  s e v-

er al  y e ars  aft er  a  s yst e m ati c  i n cr e as e i n pr ot e cti o n  ( a n d 

b e c a us e  pr ot e cti o n  di d  n ot  i n cr e as e i n all  ar e as),  t h es e 

d at a  all o w  a n  u n us u all y  dir e ct  t est. 

2  | M E T H O D S  

2. 1  | St u d y  a r e a  

W e  m o nit or e d  t h e G K E  li o n p o p ul ati o n  fr o m 2 0 1 3  t o 

2 0 2 1  a cr oss  � 8 0 0 0  k m 2  i n t h e n ort h er n  a n d  c e ntr al  p or -

ti o ns of  t h e e c os yst e m  ( Fi g ur e 1 ). Li o ns  ar e  pr es e nt  i n 

ot h er  p orti o ns  of  t h e e c os yst e m  at  d e nsiti es  esti m at e d  

r e c e ntl y at  l ess t h a n 1  i n di vi d u al/ 1 0 0 k m 2  

( P a nt h er a, 2 0 2 2 ), b ut  b e c a us e  o ur  st u d y ar e a  h el d  m ost  of  

t h e p o p ul ati o n,  d y n a mi cs  wit hi n  t his ar e a  ar e  li k el y t o 

h a v e  dri v e n  p o p ul ati o n  tr e n ds f or t h e s yst e m. T o  d es cri b e  

p o p ul ati o n  tr e n ds si n c e pr ot e cti o n  eff orts  i n cr e as e d, w e  

esti m at e d  p o p ul ati o n  d e nsit y  f or a  c o nst a nt  ar e a  of  

4 1 5 2  k m 2  usi n g  d at a  fr o m a  s u bs et of  r e c e nt y e ars  ( 2 0 1 8–  

2 0 2 1)  o v er  w hi c h  t h e i nt e nsit y of  m o nit ori n g  w as  c o n -

st a nt o v er  a  l ar g e ar e a  ( Fi g ur e S 1 ). T o  t est f or eff e cts  o n  

a p p ar e nt  s ur vi v al,  r e pr o d u cti o n a n d  p o p ul ati o n  gr o wt h,  

e a c h  li o n gr o u p  w a s  assi g n e d  a  pr ot e cti o n  l e v el ( hi g h, 

i nt er m e di at e, or  l o w) b as e d  o n  t h e e x p os ur e  t o b us h m e at  

p o a c hi n g,  a cti v e  l a w e nf or c e m e nt  eff ort,  a n d  p assi v e  pr o -

t e cti o n d u e  t o a c c essi bilit y  a n d  t o urist a cti vit y  ( Fi g ur e 1 ). 

M ost  hi g h  pr ot e cti o n  pri d es  r esi d e d wit hi n  “ I nt e nsi v e 

Pr ot e cti o n  Z o n es ”  (I P Zs). I P Zs w er e  ar e as  i n c e ntr al  a n d  

C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d Pr a cti c e _ _ W( L E Y 
------------------------------------ Aj o u m al oft h a S o c' 8t yf or C o n s er v ati o n ~ o g y - ~ -'----
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4 of 1 4  C R E E L  E T  A L . 

n ort h er n  K af u e  w h er e  D N P W  a n d  t h eir l a w e nf or c e m e nt  

p art n ers  P a nt h er a  a n d  M us e k es e  C o ns er v ati o n  t ar g et e d 

i nt e nsi v e a nti p o a c hi n g  p atr ols  st arti n g  i n 2 0 1 8.  T his  

i n cr e as e i n p atr olli n g  d e cr e as e d  t h e n u m b er  of  s n ar es 

a n d  p e o pl e  e n c o u nt er e d  p er  kil o m et er  of  p atr ol  eff ort  

( P a nt h er a, 2 0 2 2 ), i n l o c ati o ns c o m m o nl y  us e d  b y  li o ns 

a n d  ot h er  l ar g e c ar ni v or es  ( Fi g ur e 1 ). Ot h er  hi g h  pr ot e c -

ti o n pri d es  h a d  r a n g es i n ar e as  wit h  t o urist c a m ps,  a  n et -

w or k  of  v e hi cl e  tr a c ks, a n d  r el ati v el y hi g h  l e v els of  

t o urist a cti vit y  t h at r es ult e d i n l o w l e v els of  p o a c hi n g  

( Fi g ur e 1 ). Pri d es  wit h  l o w pr ot e cti o n  h a d  r a n g es o utsi d e  

of  d esi g n at e d  I P Zs a n d  hi g h  t o uris m ar e as,  oft e n  o n  t h e 

p eri p h er y  of  K af u e  N ati o n al  P ar k  or  wit hi n  t h e a dj oi ni n g  

G a m e  M a n a g e m e nt  Ar e as,  w h er e  pr e y  d e pl eti o n  d u e  t o 

s n ari n g is s e v er e  ( Vi n ks et  al.,  2 0 2 0 ). Pri d es  wit h  i nt er m e-

di at e  pr ot e cti o n  h a d  r a n g es n e ar  I P Zs a n d/ or  m o d er at e  

l e v els of  t o urist a cti vit y.  T h e  l e v el of  pr ot e cti o n  f or a  

gi v e n  gr o u p  w as  all o w e d  t o v ar y  a m o n g  y e ars  if cir c u m -

st a n c es  c h a n g e d,  a n d  m or e  t h a n h alf  of  t h e ar e a  d esi g -

n at e d  as  hi g h  pr ot e cti o n  c h a n g e d  cl assifi c ati o n  d uri n g  

t h e st u d y ( Fi g ur e 1 ). T his  t e m p or al v ari ati o n  h el ps  t o dis -

e nt a n gl e  t h e eff e cts  of  pr ot e cti o n  fr o m ot h er  s p ati al attri -

b ut es  of  a  l o c ati o n. 

Pr ot e cti o n  l e v els f or e a c h  pri d e  w er e  assi g n e d  b y  si x 

ass ess ors  wit h  m or e  t h a n 5 0  y e ars  of  c oll e cti v e  fi el d e x p e -

ri e n c e i n t h e e c os yst e m:  L Z  as  a  p atr ol  c o m m a n d er  a n d  

F I G U R E  1  T h e  G K E  st u d y ar e a,  

wit h  K af u e  N ati o n al  P ar k  s h o w n i n 

gr e e n  a n d  a dj a c e nt  G a m e  M a n a g e m e nt  

Ar e as  i n t a n. S m all er  p ol y g o ns  s h o w 

ar e as  wit h  r el ati v el y hi g h  pr ot e cti o n  i n 

bl u e  a n d  i nt er m e di at e pr ot e cti o n  i n 

bl a c k.  All  ot h er  ar e as  h a d  r el ati v el y l o w 

pr ot e cti o n.  D uri n g  t h e st u d y, s e v er al  

ar e as  s hift e d  fr o m l o w t o i nt er m e di at e or  

hi g h  pr ot e cti o n,  or  vi c e- v ers a:  T h es e  

ar e as  ar e  o utli n e d  i n r e d. T h e  r e d-

o utli n e d  ar e a  i n t h e N ort h  s hift e d  fr o m 

i nt er m e di at e ( bl a c k) or  hi g h  ( bl u e) 

pr ot e cti o n  t o l o w pr ot e cti o n.  T h e  t w o 

ot h er  r e d- o utli n e d ar e as  s hift e d  fr o m 

l o w pr ot e cti o n  t o i nt er m e di at e ( bl a c k) or  

hi g h  ( bl u e) pr ot e cti o n  Tr a ns p ar e nt  gr a y  

p oi nts  s h o w li o n l o c ati o ns fr o m a  si n gl e 

y e ar  ( 2 0 2 1) t o ill ustr at e t h at o ur  st u d y 

i n cl u d e d li o ns t h at w er e  w ell- distri b ut e d  

o v er  l ar g e r e gi o ns t h at v ari e d  i n 

pr ot e cti o n  l e v el. Ri v ers  ar e  s h o w n i n 

bl u e  a n d  r o a ds/tr a c ks ar e  s h o w n i n 

w hit e.  T h e  i ns et m a p  s h o ws t h e st u d y 

sit e's l o c ati o n wit hi n  Z a m bi a.  

S e ni or  R a n g er  f or n ort h er n  K N P's  a nti- p o a c hi n g  o p er a -

ti o ns, M B  wit h  m or e  t h a n a  d e c a d e  of  gr o u n d  o bs er v a -

ti o ns of  G K E  c ar ni v or es,  i n cl u di n g li o ns, B G  a n d  A K,  

e a c h  wit h  5  y e ars  of  d ail y  gr o u n d  o bs er v ati o n  of  G K E  

c ar ni v or es,  i n cl u di n g li o ns, a n d  W D  a n d  P hil  J eff er y,  

e a c h  wit h  e xt e nsi v e  gr o u n d  o bs er v ati o ns  a n d  a nti p o a c h -

i n g p atr ol  e x p eri e n c e  i n t h e M us e k es e  ar e a.  T h e  si x ass es -

s ors m a d e  i d e nti c al assi g n m e nts  e x c e pt  f or t w o r a n g es 

t h at w er e  i niti all y c o nsi d er e d  l o w pr ot e cti o n  b y  o n e  

o bs er v er  a n d  i nt er m e di at e b y  a n ot h er.  T o  eli mi n at e  t his 

mi n or  a m bi g uit y,  w e  c o m bi n e d  t h e l o w a n d  i nt er m e di at e 

pr ot e cti o n  l e v els pri or  t o a n al ysis  ( h er e aft er, “ l o w pr ot e c -

ti o n” ), yi el di n g  c o m pl et e  a gr e e m e nt  a m o n g  si x ass ess ors  

w h o  w or k e d  f or t hr e e or g a ni z ati o ns  wit h  a  r a n g e of  p er -

s p e cti v es,  pri oriti es  a n d  a cti viti es,  i n cl u di n g r es e ar c h, 

p h ot o-t o uris m,  a n d  l a w e nf or c e m e nt.  T h e  assi g n m e nts  of  

pr ot e cti o n  l e v el w er e  m a d e  pri or  t o fitti n g t h e m o d el,  

wit h o ut  e x a mi ni n g  t h e d at a,  a n d  w er e  n ot  s u bs e q u e ntl y  

a dj ust e d.  S C  ( w h o b uilt  t h e I P M a n d  r a n t h e a n al ysis)  di d  

n ot  p arti ci p at e  i n t h e assi g n m e nt  of  pr ot e cti o n  l e v els. 

2. 2  | P o p ul ati o n  m o nit o ri n g  

O ur  m et h o ds  of  p o p ul ati o n  m o nit ori n g  f or li o ns a n d  

ot h er  l ar g e c ar ni v or es  h a v e  pr e vi o usl y  b e e n  d es cri b e d  i n 
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F I G U R E  2  T h e  i nt e gr at e d p o p ul ati o n  m o d el's  str u ct ur e,  s h o w n as  a  dir e ct e d  a c y cli c  gr a p h.  T h e  f o ur c o m p o n e nt  m o d els  ar e  i d e ntifi e d 

b y  s h a d e d b o x es.  D at a  ar e  i d e ntifi e d b y  bl u e  s q u ar es,  a n d  esti m at e d  p ar a m et ers  ar e  i d e ntifi e d b y  r e d cir cl es.  D at a : Y  =  o n e- y e ar  ol d  c u bs  

pr o d u c e d  p er  a d ult  f e m al e p er  y e ar,  c h o  =  c a pt ur e  hist or y  f or m ulti- y e ar  C J S  m o d el,  c h c  =  c a pt ur e  hist ori es  f or cl os e d  c a pt ur e  m o d el  fit 

s e p ar at el y  f or e a c h  y e ar.  P ar a m et ers : p o  =  d et e cti o n  pr o b a bilit y  f or C J S  m o d el,  p c  =  d et e cti o n  pr o b a bilit y  f or cl os e d  c a pt ur e  m o d el,  

fp  =  pr ot e cti o n  l e v el ( p ) s p e cifi c a n n u al  f e c u n dit y, φ p, a,s  =  pr ot e cti o n  l e v el ( p ) s p e cifi c  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al  f or e a c h  a g e- cl ass  ( a) a n d  

s e x (s), N A,t  =  ar e a-s p e cifi c  p o p ul ati o n  si z e, s u m m e d t o o bt ai n  t ot al p o p ul ati o n  si z e (N ) at  e a c h  ti m e (t), σ 2  =  G a ussi a n  s a m pli n g  err or  i n 

t ot al p o p ul ati o n  si z e. All  p ar a m et ers  w er e  si m ult a n e o usl y  esti m at e d  wit h  a  si n gl e j oi nt li k eli h o o d usi n g  B a y esi a n  m et h o ds.  

d et ail  ( G o o d h e art et  al.,  2 0 2 1 ; M's o k a  et  al.,  2 0 1 6 ; 

M w e et w a  et  al.,  2 0 1 8 ; R os e n bl att  et  al.,  2 0 1 4 ; Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). Bri efl y,  w e  us e d  dir e ct  

o bs er v ati o n  of  G P S  a n d  V H F  c oll ar e d  li o ns a n d  t h eir 

gr o u p  m at es  t o r e c or d 4 3 0 3  m o nt hl y  si g hti n gs  

(i. e., m ulti pl e  si g hti n gs  of  a n  i n di vi d u al wit hi n  a  m o nt h  

w er e  c oll a ps e d)  of  3 5 8  k n o w n  i n di vi d u al li o ns i n 3 7  pri d es  

a n d  3 2  m al e  c o aliti o ns  fr o m 2 0 1 3  t o 2 0 2 1.  W e  i d e ntifi e d 

li o ns b y  w his k er-s p ot  p att er ns,  n os e- pi g m e nt ati o n  p at -

t er ns, s c arri n g,  a n d  t o ot h w e ar  ( P e n n y c ui c k &  

R u d n ai,  1 9 7 0 ), usi n g  a  d at a b as e  of  di git al  p h ot o gr a p hs.  

F or  li o ns w h os e  a g e  w as  u n k n o w n,  a g e  w as  esti m at e d  

usi n g  c ali br at e d  st a n d ar ds  f or n os e- pi g m e nt ati o n  p att er n,  

t o ot h w e ar  a n d  c ol or ati o n,  a n d  f a ci al s c arri n g  ( Mill er 

et  al.,  2 0 1 6 ; W hit m a n  et  al.,  2 0 0 4 ). W e  v ali d at e d  t h e a c c u -

r a c y of  a g e  assi g n m e nts  wit h  k n o w n- a g e  i n di vi d u als i n 

t his p o p ul ati o n  a n d  i n a n ot h er  Z a m bi a n  p o p ul ati o n  wit h  

a  l o n g er-r u n ni n g st u d y ( M w e et w a et  al.,  2 0 1 8 ). Li o ns  

w er e  c oll ar e d  wit h  a  c o m bi n ati o n  of  V H F,  G P S  

st or e- o n- b o ar d,  a n d  Iri di u m s at ellit e- G P S  

c oll ars  ( T el o ni cs, Ari z o n a,  U S A),  wit h  at  l e ast o n e  li o n 

c oll ar e d  p er  pri d e  or  c o aliti o n.  A  Z a m bi a n-r e gist er e d  

wil dlif e  v et eri n ari a n  d e pl o y e d  all  c oll ars  i n c oll a b or ati o n  

wit h  t h e D e p art m e nt  of  N ati o n al  P ar ks  a n d  Wil dlif e,  

usi n g  pr o c e d ur es  a p pr o v e d  b y  t h e M o nt a n a  St at e  U ni v er -

sit y A ni m al  C ar e  a n d  Us e  C o m mitt e e  a n d  D N P W.  

T h o u g h  li o ns li v e i n a  fissi o n– f usi o n s o ci et y, t h e fr e-

q u e n c y  of  pri d e  fissi o n is l o w w h e n  pri d e  si z es ar e  s m all 

( M bi z a h et  al.,  2 0 1 9 ). B e c a us e  m ost  pri d es  w er e  s m all i n 

t h e G K E  ( Vi n ks, Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ) w e  o bt ai n e d  

r e g ul ar si g hti n gs  of  m ost  n o n- c oll ar e d  pri d e  m e m b ers  of  

all  a g e-s e x  cl ass es  b y  tr a c ki n g c oll ar e d  li o ns. P h ot o gr a p hs  

fr o m c o m m er ci al  g ui d es,  pr of essi o n al  h u nt ers,  c o ns er v a -

ti o n p art n ers,  a n d  t o urists pr o vi d e d  a d diti o n al  o bs er v a -

ti o ns of  k n o w n  li o ns, a n d  as  d es cri b e d  b el o w  (s e e 

“ I nt e gr at e d P o p ul ati o n  M o d el ” ), o ur  m o d eli n g  a p pr o a c h  

a c c o u nt e d  f or i n di vi d u al v ari ati o n  i n d et e ct a bilit y,  t h us 

a c c o u nti n g  f or l o w er d et e cti o n  r at es f or a ni m als  of  s o m e 

a g e-s e x  cl ass es  or  i n l ess a c c essi bl e  ar e as.  S ur vi v al  r at es 

di d  n ot  diff er  d et e ct a bl y  f or c oll ar e d  a n d  u n c oll ar e d  li o ns. 

2. 3  | I nt e g r at e d  p o p ul ati o n  m o d el  

T o  t est w h et h er  diff er e n c es  i n pr ot e cti o n  w er e  ass o ci at e d  

wit h  m e as ur a bl e  b e n efits,  w e  fit a  B a y esi a n  i nt e gr at e d 
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p o p ul ati o n  m o d el  (I P M) t o d es cri b e  t h e d e m o gr a p h y  a n d  

d y n a mi cs  of  li o ns i n ar e as  wit h  hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n  

( Fi g ur e 2 ). I P Ms i nt e gr at e t h e a n al ysis  of  m ulti pl e  d at a -

s ets t h at ar e  i nf or m ati v e a b o ut  p o p ul ati o n  si z e, s ur vi v al,  

a n d  r e pr o d u cti o n. C o ns e q u e ntl y,  p ar a m et er  esti m at es  

fr o m a n  I P M c a n  b e  m or e  pr e cis e  a n d  l ess bi as e d  t h a n 

esti m at es  of  t h e s a m e p ar a m et ers  fr o m i n d e p e n d e nt a n a -

l ys es of  e a c h  d at as et  ( C h a n dl er &  Cl ar k,  2 0 1 4 ; S c h a u b  &  

A b a di,  2 0 1 0 ). W e  us e d  L esli e  pr oj e cti o n  t o li n k t hr e e s u b-

m o d els:  a  C or m a c k – J oll y – S e b er  m o d el  of  a g e-,  s e x-, a n d  

pr ot e cti o n-s p e cifi c  a p p ar e nt  s ur vi v al r at es (i. e. t h e r at e at  

w hi c h  i n di vi d u als s ur vi v e d  a n d  r e m ai n e d wit hi n  t h e 

st u d y p o p ul ati o n);  a  z er o-i nfl at e d  P oiss o n  m o d el  of  

pr ot e cti o n-s p e cifi c  a d ult  f e m al e f e c u n dit y; a n d  a  st a n d ar d  

st at e-s p a c e  m o d el  of  p o p ul ati o n  si z e t h at us e d  esti m at es  

fr o m a  cl os e d  c a pt ur e- m ar k-r e c a pt ur e  m o d el  as  t h e 

c o u nts  fr o m w hi c h  p o p ul ati o n  si z e w as  esti m at e d  as  a  

l at e nt v ari a bl e  ( S c h a u b &  K er y,  2 0 2 2 ). B e c a us e  t h e st at e-

s p a c e m o d el  esti m at e d  u n c ert ai nt y  i n p o p ul ati o n  si z e, w e  

di d  n ot  pr o p a g at e  t h e v ari a n c e  of  cl os e d- c a pt ur e  esti -

m at es  f or w ar d i n t h e I P M; r at h er, w e  si m pl y r e pl a c e d 

bi as e d  p o p ul ati o n  c o u nts  wit h  u n bi as e d  esti m at es  of  N  as  

t h e l eft- h a n d-si d e i n p ut f or t h e st at e-s p a c e  m o d el.  T his  

I P M's str u ct ur e  d o es  n ot  esti m at e  a n y  p ar a m et ers  f or 

w hi c h  t h er e w er e  n o  e m piri c al  d at a.  T h e  m o d el  w a s  fit i n 

R  a n d  J A G S  usi n g  t h e j a gs UI p a c k a g e  ( K ell n er, 2 0 2 1 ) 

wit h  t hr e e M C M C  c h ai ns  of  6 0 0 0  st e ps, a  b ur n  i n of  1 0 0 0  

st e ps a n d  a n  a d a pti v e  p h as e  of  3 0 0  st e ps. J A G S  c o d e  f or 

t h e I P M is pr o vi d e d  i n t h e s u p pl e m e nt al  m at eri al.  

Wit hi n  t h e I P M, w e  esti m at e d  a p p ar e nt  s ur vi v al  r at es 

wit h  a  C or m a c k- J oll y- S e b er  m o d el  usi n g  c a pt ur e  hist ori es  

wit h  t hr e e 2- m o nt h  ti m e bi ns  ( M a y– O ct o b er,  w h e n  dr y  

c o n diti o ns  pr o vi d e d  g o o d  d et e cti o n  r at es) i n e a c h  y e ar,  

f or a  t ot al of  2 7  o c c asi o ns  o v er  9  y e ars  ( 2 0 1 3– 2 0 2 1).  W e  

m o d el e d  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al r at es (φ ) i n ar e as  wit h  

hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n  f or m al es  a n d  f e m al es of  f o ur 

a g e  cl ass es  ( c u b: 0 – 1. 9 9  y e ars,  s u b- a d ult:  2 – 3. 9 9  y e ars,  

pri m e  a d ult:  4 – 5. 9 9  y e ars,  ol d  a d ult:  ≥ 6  y e ars).  A n  i n di-

vi d u al's  pr ot e cti o n  l e v el w as  all o w e d  t o v ar y  t hr o u g h ti m e 

if t h e i n di vi d u al m o v e d  b et w e e n  r e gi o ns. Pr ot e cti o n  

l e v els w er e  als o  r e- assi g n e d f or li o ns i n f o ur gr o u ps  wit h  

h o m e-r a n g e s  t h at c h a n g e d  fr o m l o w t o hi g h  a n d  f or o n e  

gr o u p  t h at c h a n g e d  fr o m hi g h  t o l o w ( Fi g ur e 1 ). W e  di d  

n ot  m o d el  a n  i nt er a cti o n b et w e e n  t h e eff e cts  of  pr ot e c -

ti o n a n d  a g e/s e x  cl ass.  W e  m o d el e d  d et e cti o n  pr o b a bilit y  

( p ) wit h  a n  i n di vi d u al-l e v el r a n d o m eff e ct  t h at w as  n or -

m all y  distri b ut e d  o n  t h e l o git s c al e, usi n g  u ni nf or m ati v e  

fl at pri ors  wit h  b o u n ds  s u g g est e d  b y  S c h a u b  a n d  K er y  

(2 0 2 2 ). As  wit h  pri or  a n al ysis  of  si mil ar d at a  ( G o o d h e art 

et  al.,  2 0 2 1 , Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ), w e  us e d  

a Q – Q  pl ot  t o c o nfir m  t h at t his d et e cti o n  m o d el  fit t h e 

d at a  w ell  (i. e., a c c ur at el y  d es cri b e d  v ari ati o n  i n 

d et e ct a bilit y).  

Ar e a-s p e cifi c  f e c u n dit y w a s  esti m at e d  wit h  a  z er o-

i nfl at e d P oiss o n  g e n er ali z e d  li n e ar m o d el  ( G L M) fit t o 

d at a  o n  t h e n u m b er  of  first- y e ar c u bs  p er  a d ult  f e m al e. 

F or  G K E  li o ns, t h e distri b uti o n  of  f e c u n dit y h a d  a n  

e x c ess  of  z er os  r el ati v e t o t h e P ois s o n  distri b uti o n,  

b e c a us e  f e m al e s wit h  s ur vi vi n g  c u bs  fr o m t h e pri or  y e ar  

di d  n ot  r e pr o d u c e, as  is t y pi c al f or li o ns. T o  a c c o u nt  f or 

t his p att er n,  t h e G L M  c o m bi n e d  a  B er n o ulli  distri b uti o n  

of  z er o  i nfl ati o n a n d  a  P oiss o n  m o d el,  wit h  u ni nf or m a -

ti v e wi d e  pri ors  f or b ot h  p ar a m et ers  usi n g  b o u n ds  s u g-

g est e d  b y  S c h a u b  a n d  K er y  (2 0 2 2 ). I n a  s e p ar at e  a n al ysi s,  

w e  us e d  a  P oiss o n  g e n er al  li n e ar m o d el  t o t est f or 

c h a n g es  t hr o u g h ti m e i n t h e n u m b er  of  c u bs  b or n  a n d  

r ais e d p er  pri d e  (n. b ., f e c u n dit y w as  n ot  z er o-i nfl at e d  at  

t h e pri d e  l e v el, as  it w as  at  t h e i n di vi d u al l e v el). 

P o p ul ati o n  si z e a n d  t h e p o p ul ati o n  gr o wt h  r at e w er e  

esti m at e d  i n t h e fi n al s u b- m o d el  of  t h e I P M. First  ( o ut-

si d e of  t h e I P M), w e  fit a  cl os e d  c a pt ur e- m ar k-r e c a pt ur e  

m o d el  t o esti m at e  t ot al p o p ul ati o n  si z e i n e a c h  y e ar,  

usi n g  i n di vi d u al e n c o u nt er  hist ori es  wit h  t h e s a m e ti m e 

bi ns  a n d  l o git- n or m al i n di vi d u al r a n d o m eff e ct  o n  p  as  i n 

t h e C J S  m o d el.  C o m p ari n g  t h e n u m b er  of  k n o w n  i n di vi d-

u als  t o p ost eri or  pr o b a bilit y  distri b uti o ns  f or p o p ul ati o n  

esti m at es  (Nb  ) f or 2 0 1 9  t o 2 0 2 1  fr o m t his s u b- m o d el  

( Fi g ur e S 3 A – C ) s u g g ests  t h at d et e cti o n  pr o b a bilit y  c h a n -

g e d  o v er  ti m e. Wit h  s u c h c h a n g es  i n d et e cti o n,  a n  I P M 

t h at i n cl u d es a  st at e-s p a c e  m o d el  fit t o p o p ul ati o n  esti -

m at es  t h at c orr e cts  f or d et e cti o n  pr o vi d es  a  b ett er  fit t h a n 

a n  I P M t h at i n cl u d es a  st at e-s p a c e  m o d el  fit t o u n c or -

r e ct e d p o p ul ati o n  c o u nts  ( S c h a u b &  K er y,  2 0 2 2 , 

s e cti o n 4. 3).  P ost eri or  pr o b a bilit y  c h e c ki n g  c o nfir m e d  

t h at t h e d et e cti o n  c o m p o n e nt  of  t his cl os e d  c a pt ur e  

m o d el  fit t h e d at a  w ell  ( Fi g ur e S 3 D ), s o w e  us e d  t h e 

m e di a n  of  t h e p ost eri or  pr o b a bilit y  distri b uti o n  as  a  p oi nt  

esti m at e  of  p o p ul ati o n  si z e f or e a c h  y e ar.  T h e n,  L esli e  

m atri c es  i n c or p or ati n g esti m at e d  r at es of  r e pr o d u cti o n 

a n d  ( a g e- a n d s e x-s p e cifi c)  s ur vi v al  f or ar e as  wit h  hi g h  

a n d  l o w pr ot e cti o n  w er e  us e d  t o esti m at e  t h e n u m b er  of  

y e arli n gs  a n d  a d ults  e x p e ct e d  i n e a c h  y e ar  i n t h e a bs e n c e  

of  i m mi gr ati o n or  e mi gr ati o n  (“ gr o wt h  i n pl a c e ” ). W e  

us e d  u ni nf or m ati v e  fl at pri ors  f or t h e n u m b er  of  i n di vi d-

u als  of  e a c h  a g e  i n ar e as  wit h  hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n,  

usi n g  g ui d a n c e  f or b o u n ds  fr o m S c h a u b  a n d  K er y  (2 0 2 2 ). 

Fi n all y,  w e  fit a  st at e-s p a c e  m o d el  t h at r el at e d t h e cl os e d-

c a pt ur e  esti m at es  of  t ot al p o p ul ati o n  si z e t o t h e s u m m e d  

n u m b er  of  i n di vi d u als ( of all  a g es  a n d  b ot h  s e x es, i n ar e as  

wit h  hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n)  fr o m L esli e  pr oj e cti o n,  

wit h  n or m all y  distri b ut e d  s a m pli n g  v ari a n c e  t o a c c o u nt  

f or err or  i n t h e p o p ul ati o n  esti m at es.  L o c al  p o p ul ati o n  

gr o wt h  r at es w er e  t h e n d eri v e d  f or ar e as  wit h  hi g h  a n d  

l o w pr ot e cti o n.  T his  a p pr o a c h  r oll e d all  v ari a n c e  i n p o p u -

l ati o n esti m at es  i nt o t h e st at e-s p a c e  m o d el,  a n d  si m ult a -

n e o usl y  all o w e d  f or t h e p ossi bilit y  t h at p o p ul ati o n  si z e 

W ( L E y _ C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d  Pr a cti c e lil m J m!I 
---- ~ Aj o o m al oft h e 5 o ci et yf or C o n s er v ati o n 8i ol o g y '------------------------------------
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F I G U R E  3  P ost eri or  pr o b a bilit y  distri b uti o ns  f or d e m o gr a p hi c  p ar a m et ers  f or li o ns i n ar e as  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  ( y ell o w) or  l o w 

pr ot e cti o n  ( bl u e) fr o m ill e g al b us h m e at  p o a c hi n g.  ( a) A d ult  f e m al e f e c u n dit y, m e as ur e d  as  first y e ar  c u bs  p er  f e m al e. ( b– e)  A n n u al  a p p ar e nt  

s ur vi v al (φ ) f or f o ur a g e  cl ass es:  C u bs  ( 0– 1. 9 9  y e ars),  s u b- a d ults  ( 2– 3. 9 9  y e ars),  pri m e  a d ults  ( 4– 5. 9 9  y e ars)  a n d  ol d  a d ults( ≥ 6  y e ars).  M al es  

( wit h l o w er s ur vi v al r at es) ar e  t o t h e l eft of  f e m al es i n p a n els  b – e.  T h e  m o d el  esti m at e d  eff e cts  of  a g e  a n d  s e x o n  s ur vi v al,  b ut  di d  n ot  i n cl u d e 

a n  i nt er a cti o n b et w e e n  t h e eff e cts  of  a g e  a n d  s e x. 
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8 of 1 4  C R E E L  E T  A L . 

c o ul d  b e  o v er- or  u n d er- esti m at e d  ( as is a p p ar e nt  i n 

Fi g ur e  S 3 A – C ) d u e  t o i m p erf e ct esti m ati o n  of  t h e pr o b a -

bilit y  of  d et e cti o n  i n t h e cl os e d  c a pt ur e- m ar k-r e c a pt ur e  

m o d el,  l ess t h a n c o m pl et e  p o p ul ati o n  cl os ur e,  or  i m p er-

f e ct esti m ati o n  of  t h e ar e a  t h at w as  us e d  b y  t h e 

p o p ul ati o n.  

B e c a us e  t h e e x a ct  ar e a  u n d er  st u d y v ari e d  fr o m y e ar  

t o y e ar  as  gr o u ps  f or m e d a n d  f ail e d a n d  o ur  s a m pli n g 

eff ort  e x p a n d e d,  dir e ct  c o m p aris o n  of  p o p ul ati o n  si z es 

fr o m t h e I P M mi g ht  n ot  pr o vi d e  a n  a c c ur at e  d es cri pti o n  

of  p o p ul ati o n  tr e n ds. T h er ef or e,  w e  c o n v ert e d  a n n u al  

esti m at es  of  p o p ul ati o n  si z e (Nb  ) t o esti m at es  of  d e nsit y  Db  

b y  di vi di n g  b y  t h e ar e a  (Ab ) o c c u pi e d  b y  pri d es  i n cl u d e d 

i n t h e esti m at e  of  p o p ul ati o n  si z e, w hi c h  w as  d et er mi n e d  

b y  t h e 8 0t h  p er c e ntil e  is o pl et h of  a  k er n el  utili z ati o n  dis -

tri b uti o n fit t o G P S  l o c ati o ns fr o m all  a d ult  f e m al e li o ns 

m o nit or e d  i n t h at y e ar,  f oll o wi n g m et h o ds  fr o m Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.  (2 0 2 1 ) ( Fi g ur e S 1 , a n d  s e e 

S e cti o n  4 ). W e  e x a mi n e d  p o p ul ati o n  tr e n ds f or a  4- y e ar  

p eri o d  fr o m 2 0 1 8  t o 2 0 2 1  wit h  r el ati v el y c o nst a nt  s a m-

pli n g  eff ort  (X  =  4 1 5 2  k m 2 , s e e Fi g ur e  S 1  a n d  Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.  (2 0 2 1 )) b y  t e sti n g f or c h a n g es  

t hr o u g h ti m e i n t h es e d e nsiti es.  

G o o d n ess  of  fit t ests f or I P Ms t h at i n c or p or at e a  st at e-

s p a c e m o d el  of  p o p ul ati o n  d y n a mi cs  ar e  n ot  w ell  

r es ol v e d ( S c h a u b &  K er y,  2 0 2 2 ). T h er ef or e,  w e  c o nfir m e d  

t h e m o d el's  fit i n s e v er al w a ys.  First,  w e  c o nfir m e d  t h at 

tr a c e pl ots  w er e  w ell  mi x e d  f or all  p ar a m et ers.  S e c o n d,  

w e  c o nfir m e d  t h at Rb  v al u es  w er e  n e ar  o n e  (≤ 1. 0 1)  f or all  

p ar a m et ers.  T hir d,  w e  us e d  a  Q – Q  pl ot  t o c o nfir m  t h at 

v ari ati o n  i n t h e pr o b a bilit y  of  d et e cti o n  i n t h e s ur vi v al 

m o d el  w as  w ell  d es cri b e d  b y  a n  i n di vi d u al r a n d o m eff e ct  

t h at w as  n or m all y  distri b ut e d  o n  t h e l o git s c al e. F o urt h,  

w e  c o nfir m e d  t h at t h e o bs er v e d  distri b uti o n  of  f e c u n dit y 

w as  w ell  d es cri b e d  b y  t h e z er o-i nfl at e d  P oiss o n  distri b u -

ti o n us e d  i n t h e f e c u n dit y m o d el.  Fift h,  w e  c o nfir m e d  

t h at esti m at es  fr o m t h e I P M f or s ur vi v al  a n d  f e c u n dit y 

w er e  si mil ar t o r es ults fr o m t h e s a m e m o d els  r u n i n is ol a-

ti o n ( S c h a u b &  K er y,  2 0 2 2 ). 

3  | R E S U L T S  

3. 1  | R e p r o d u cti o n  

F e c u n dit y  w as  2 9 %  gr e at er  f or f e m al es i n ar e as  wit h  hi g h  

pr ot e cti o n  t h a n i n ar e as  wit h  l o w pr ot e cti o n  ( Fi g ur e 3 a ) 

(hi g h : p ost eri or  m e di a n  =  1. 2 4  first y e ar  c u bs/ a d ult  

f e m al e, 9 0 %  CI  =  1. 0 4,  1. 4 6;  l o w: p ost eri or  

m e di a n  =  0. 9 3,  9 0 %  CI  =  0. 7 3,  1. 1 4),  a n d  t h er e is a  7 8 %  

pr o b a bilit y  t h at f e c u n dit y w as  gr e at er  i n hi g h  pr ot e cti o n  

ar e as  t h a n i n l o w pr ot e cti o n  ar e as.  Fr o m  2 0 1 8  t o 2 0 2 1,  

t h e k n o w n  n u m b er  of  c u bs  r ais e d t o 1  y e ar  p er  pri d e  

i n cr e as e d s u bst a nti all y  ( Fi g ur e S 1 , P oiss o n  G L M,  

b  =  0. 2 9  c u bs  r ais e d/ pri d e/ y e ar, S D  =  0. 1 2,  z  =  2. 5 3,  

p  =  . 0 1 2). F or  t h e s a m e pri d es  o v er  t h e s a m e p eri o d,  t h e 

n u m b er  of  litt ers pr o d u c e d  p er  pri d e  d e cr e as e d  sli g htl y 

b ut  si g nifi c a ntl y  ( Fi g ur e S 2 , P oiss o n  G L M,  b  =  � 0. 3 5  lit-

t ers/ pri d e/ y e ar, S D  =  0. 1 4,  z  =  2. 5 1,  p  =  . 0 1 2), a n d  t h e 

n u m b er  of  c u bs  b or n  p er  pri d e  d e cr e as e d  sli g htl y b ut  si g-

nifi c a ntl y  ( Fi g ur e S 2 , P oiss o n  G L M  b  =  � 0. 2 6  c u bs  b or n/  

pri d e/ y e ar,  S D  =  0. 0 8,  z  =  � 3. 4 2,  p  =  . 0 0 0 6). A n  i n cr e as e 

i n c u b  r e cr uit m e nt w o ul d  b e  e x p e ct e d  t o c a u s e  a  d e cr e as e  

i n t h e n u m b er  of  c u bs  a n d  litt ers b or n,  b e c a us e  f e m al e 

li o ns d o  n ot  o v ul at e  w hil e  t h e y h a v e  n ursi n g  c u bs  ( d u e t o 

l a ct ati o n al i nf ertilit y). 

3. 2  | S u r vi v al  

Aft er  a c c o u nti n g  f or hi g h er  s ur vi v al i n f e m al e s t h a n 

m al es  a n d  hi g h er  s ur vi v al i n a d ults  t h a n s u b a d ults  a n d  

c u bs,  t h er e w as  a  w e a k  t e n d e n c y f or li o ns i n ar e as  wit h  

hi g h  pr ot e cti o n  t o s ur vi v e  b ett er  ( Fi g ur e 3 b – e ). F or  m al e  

c u bs,  m e di a n  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al (φ ) w as  0. 5 9  ( 9 0 % 

CI  =  0. 4 8,  0. 6 9)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 5 3  

( 9 0 % CI  =  0. 4 4,  0. 6 2)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  f e m al e 

c u bs,  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al (φ ) w as  0. 6 8  ( 9 0 % 

CI  =  0. 5 9,  0. 7 6)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 6 3  ( 9 0 % 

CI  =  0. 5 4,  0. 7 2)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  m al e  s u b a d ults,  

a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al (φ ) w as  0. 5 1  ( 9 0 % CI  =  0. 3 9,  

0. 6 2)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 4 5  ( 9 0 % CI  =  0. 3 5,  0. 5 5)  

wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  f e m al e s u b a d ults,  a n n u al  a p p ar -

e nt  s ur vi v al  (φ ) w as  0. 6 1  ( 9 0 % CI  =  0. 5 1,  0. 7 0)  wit h  hi g h  

pr ot e cti o n  a n d  0. 5 6  ( 9 0 % CI  =  0. 4 6,  0. 6 5)  wit h  l o w pr o -

t e cti o n. F or  m al e  pri m e  a d ults,  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al  

(φ ) w a s  0. 6 4  ( 9 0 % CI  =  0. 5 1,  0. 7 7)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  

a n d  0. 5 9  ( 9 0 % CI  =  0. 4 6,  0. 7 2)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  

f e m al e pri m e  a d ults,  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al  (φ ) w as  

0. 7 3  ( 9 0 % CI  =  0. 6 2,  0. 8 2)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 6 8  

( 9 0 % CI  =  0. 5 7,  0. 7 9)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  m al e  ol d  

a d ults,  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al (φ ) w a s  0. 6 3  ( 9 0 % 

CI  =  0. 5 2,  0. 7 2)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 5 7  ( 9 0 % 

CI  =  0. 4 8,  0. 6 6)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  F or  f e m al e ol d  

a d ults,  a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al (φ ) w a s  0. 7 1  ( 9 0 % 

CI  =  0. 6 3,  0. 7 8)  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  0. 6 7  ( 9 0 % 

CI  =  0. 5 9,  0. 7 4)  wit h  l o w pr ot e cti o n.  

O v er all,  t h e esti m at es  of  m e di a n  a n n u al  a p p ar e nt  s ur-

vi v al  (φ ) w er e  6. 0 %  t o 1 1. 6 %  hi g h er  i n ar e as  wit h  hi g h  

pr ot e cti o n,  r el ati v e t o a n n u al  a p p ar e nt  s ur vi v al  f or i n di-

vi d u als  of  t h e s a m e a g e  a n d  s e x i n ar e as  wit h  l o w pr ot e c -

ti o n ( m al e c u bs:  9. 6 %,  f e m al e c u bs:  7. 2 %,  m al e  s u b d a ults:  

1 1. 9 %,  f e m al e s u b a d ults:  9. 0 %,  m al e  pri m e  a d ults:  8. 0 %,  

f e m al e pri m e  a d ults:  6. 0 %,  m al e  ol d  a d ults:  8. 5 %,  a n d  

f e m al e ol d  a d ults:  6. 4 %).  A cr oss  all  a g e-s e x  cl ass es,  t h e 

m e di a n  s ur vi v al  r at e w as  8. 3 %  hi g h er  i n ar e as  wit h  hi g h  

W ( L E y _ C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d  Pr a cti c e lil m J m!I 
---- ~ Aj o o m al oft h e 5 o ci et yf or C o n s er v ati o n 8i ol o g y '------------------------------------
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F I G U R E  4  ( a) P ost eri or  pr o b a bilit y  distri b uti o ns  f or a n n u al  

p o p ul ati o n  gr o wt h  r at es (λ ) f or li o ns i n ar e as  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  

( y ell o w) or  l o w pr ot e cti o n  ( bl u e) fr o m ill e g al b us h m e at  p o a c hi n g,  

a n d  f or t h e G K E  li o n p o p ul ati o n  as  a  w h ol e  ( bl a c k). ( b) T h e  

p o p ul ati o n  tr e n d fr o m 2 0 1 8  t o 2 0 2 1.  D e nsit y  w as  esti m at e d  b y  t h e 

i nt e gr at e d p o p ul ati o n  m o d el,  f or a n  ar e a  of  4 1 5 2  k m 2  i n cl u di n g 

b ot h  hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n.  P oi nts  s h o w m e a ns  fr o m t h e 

p ost eri or  pr o b a bilit y  distri b uti o n  f or e a c h  y e ar,  a n d  err or  b ars  s h o w 

9 5 %  cr e di bl e  i nt er v als. 

pr ot e cti o n,  b ut  p ost eri or  distri b uti o ns  o v erl a p p e d  gr e atl y  

f or s ur vi v al  i n hi g h  pr ot e cti o n  a n d  l o w pr ot e cti o n  ar e as.  

3. 3  | P o p ul ati o n  d y n a mi c s  

T h e  m e di a n  p o p ul ati o n  gr o wt h  r at e (λ ) w as  1. 0 8 5  f or 

ar e as  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  ( 9 0 % CI  =  0. 9 7,  1. 2 1),  b ut  o nl y  

0. 9 7 0  f or ar e as  wit h  l o w pr ot e cti o n  ( 9 0 % CI  =  0. 8 8,  1. 0 7).  

I n ar e as  wit h  hi g h  pr ot e cti o n,  t h e a n n u al  pr o b a bilit y  of  

p o p ul ati o n  gr o wt h  w as  8 9. 3 %,  b ut  i n ar e as  wit h  l o w pr o -

t e cti o n t h e pr o b a bilit y  of  gr o wt h  w as  o nl y  3 0. 2 %.  T h er e  is 

a  6 3 %  pr o b a bilit y  t h at t h e p o p ul ati o n  gr o wt h  r at e w as  

gr e at er  i n hi g h  pr ot e cti o n  ar e as  t h a n i n l o w pr ot e cti o n  

ar e as,  a n d  t h e fr a cti o n of  t h e p ost eri or  distri b uti o n  wit h  

λ  >  1  w as  2. 9 6-f ol d  l ar g er f or hi g h  pr ot e cti o n  ar e as  t h a n 

f or l o w pr ot e cti o n  ar e as.  F or  t h e p o p ul ati o n  as  a  w h ol e,  

t h e m e di a n  gr o wt h  r at e w as  1. 0 1 4  ( 9 0 % CI  =  0. 9 2,  1. 1 9):  

p o p ul ati o n  gr o wt h  i n ar e as  wit h  g o o d  pr ot e cti o n  offs et  

p o p ul ati o n  d e cli n e  i n l ess pr ot e ct e d  ar e as,  yi el di n g  a  p o p -

ul ati o n  t h at w as  ess e nti all y  st a bl e ( Fi g ur e 3 ). T his  i nf er-

e n c e  is s u p p ort e d  b y  esti m at es  of  p o p ul ati o n  d e nsit y  

( Fi g ur e 4 ), w hi c h  r e m ai n e d q uit e  c o nst a nt  fr o m 2 0 1 8  t o 

2 0 2 1.  P o p ul ati o n  d e nsit y  r a n g e d fr o m a  mi ni m u m  of  3. 7 4  

( ± 0. 4 9 S D)  li o ns/ 1 0 0 k m 2  i n 2 0 1 8  t o a  m a xi m u m  of  4. 1 3  

( ± 0. 5 2 S D)  li o ns/ 1 0 0 k m 2  i n 2 0 2 0,  a n d  t h e 9 5 %  cr e di bl e  

i nt er v als f or all  y e ars  o v erl a p p e d  s u bst a nti all y  ( Fi g ur e 4 ). 

T h es e  c h a n g es  i n d e nsit y  ar e  v er y  s m all w h e n  c o m p ar e d  

t o t h e r a n g e of  v ari ati o n  i n li o n d e nsit y  (fr o m < 1  t o > 1 0  

li o ns/ 1 0 0 k m 2 ) t h at is o bs er v e d  a m o n g  e c os yst e ms.  

4  | D I S C U S S I O N  

T his  st u d y pr o vi d es  a  ri g or o us e v al u ati o n  of  d e m o gr a p hi c  

r es p o ns es t o c h a n g es  i n pr ot e cti o n  f or a  l ar g e c ar ni v or e  

p o p ul ati o n  t h at is str o n gl y  li mit e d b y  pr e y  d e pl eti o n  fr o m 

b us h m e at  p o a c hi n g.  O ur  r es ults d e m o nstr at e  t h at 

i n cr e asi n g pr ot e cti o n  is li k el y t o i m pr o v e li o n d e m o gr a -

p h y  o v er  l ar g e ar e as.  I n p arti c ul ar,  f e c u n dit y a n d  c u b  

r e cr uit m e nt w er e  s u bst a nti all y  hi g h er  i n w ell- pr ot e ct e d  

ar e as,  a n d  i n cr e as e d i n r e c e nt y e ars  wit h  i n cr e as e d pr o -

t e cti o n eff ort.  I n cr e as e d c u b  r e cr uit m e nt w a s  a c c o m p a -

ni e d  b y  a  d e cr e as e  i n t h e n u m b er  of  c u bs  a n d  litt ers b or n  

p er  pri d e,  w hi c h  is e x p e ct e d  as  a  r es ult of  l a ct ati o n al 

i nf ertilit y a m o n g  li o n ess es wit h  a  d e p e n d e nt  c u b  ( P a c k er 

et  al.,  1 9 8 8 ; P us e y  &  P a c k er,  1 9 9 4 ). S ur vi v al  r at es w er e  

hi g h er  i n ar e as  wit h  g o o d  pr ot e cti o n,  b ut  diff er e n c es  i n 

s ur vi v al w er e  c o nsi d er a bl y  s m all er t h a n t h e diff er e n c e  

i n f e c u n dit y, as  is e x p e ct e d  f or a  l o n g-li v e d, it er o p ar o us 

a ni m al  o n  t h e b asis  of  lif e hist or y  t h e or y ( Fis h er, 1 9 5 8 ; 

Willi a ms,  1 9 6 6 ) a n d  h as  b e e n  s u g g est e d  pr e vi o usl y  f or 

li o ns ( Vi n ks, Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). 

O ur  r es ult s c o nfir m  t h at c u b  r e cr uit m e nt is a  us ef ul  

l e a di n g i n di c at or of  li o n d y n a mi cs  a n d  t h eir r es p o ns e t o 

c o ns er v ati o n  eff orts  ( or t hr e ats), b ut  s ur vi v al  r at es ar e  

pr o b a bl y  l ess us ef ul.  Si mil ar  eff e cts  o n  li o n d e m o gr a p h y  

w er e  o bs er v e d  d uri n g  a  t hr e e- y e ar m or at ori u m  o n  tr o p h y 

h u nti n g  of  li o ns i n t h e L V E,  w hi c h  all o w e d  t h e li o n p o p -

ul ati o n  t o i n cr e as e s u bst a nti all y,  pri m aril y  d u e  t o 

i n cr e as e d c u b  r e cr uit m e nt ( M w e et w a et  al.,  2 0 1 8 ). T h e  

r es p o ns e of  li o n d y n a mi cs  t o a  h u nti n g  m or at ori u m  w as  

m or e  r a pi d t h a n w e  d et e ct e d  h er e.  Pri or  t o t h e h u nti n g  

m or at ori u m,  L V E  li o ns w er e  li mit e d b y  hi g h  m ort alit y  i n 

tr o p h y- a g e d m al es,  l e a di n g t o hi g h  t ur n o v er of  t h e m al es  

ass o ci at e d  wit h  f e m al e pri d es,  l e a di n g t o i n cr e as e d i nf a n-

ti ci d e, l o w c u b  r e cr uit m e nt, l o w s u b a d ult  a n d  a d ult  m al e  

s ur vi v al, a n d  a  s e n es ci n g  f e m al e p o p ul ati o n  ( M w e et w a 

et  al.,  2 0 1 8 ; P a c k er  &  P us e y,  1 9 8 3 ; R os e n bl att  et  al.,  2 0 1 4 ; 

W hit m a n  et  al.,  2 0 0 7 ). F or  L V E  li o ns, t his c as c a d e  of  

d e m o gr a p hi c  r es p o ns es t o e x c essi v e  tr o p h y h u nti n g  w as  

C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d Pr a cti c e _ _ W( L E Y 
---------------------------------- Aj o u m al oft h a S o c' 8t yf or C o n s er v ati o n ~ o g y - ~ _ J L _ _ _ _ 
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1 0  of  1 4  C R E E L  E T  A L . 

r a pi dl y r e d u c e d t hr o u g h c h a n g es  i n p oli c y.  F or  G K E  

li o ns, Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.  (2 0 2 1 ) i d e ntifi e d a  

si m pl er p att er n,  l o w c u b  r e cr uit m e nt, as  t h e d e m o gr a p hi c  

si g n at ur e  of  a  p o p ul ati o n  li mit e d b y  pr e y  d e pl eti o n.  O ur  

r es ults s u p p ort  t his pri or  i nf er e n c e t h at G K E  li o ns ar e  

li mit e d b y  pr e y  d e pl eti o n,  b e c a us e  t h e eff e ct  of  i n cr e as e d 

pr ot e cti o n  o n  s ur vi v al w as  s m all, w h er e a s  a  l ar g e eff e ct  

o n  s ur vi v al  w o ul d  b e  e x p e ct e d  if dir e ct  m ort alit y  d u e  t o 

s n ari n g h a d  a  l ar g er eff e ct  t h a n t h at of  pr e y  d e pl eti o n.  

Alt h o u g h  esti m at es  of  l ar g e c ar ni v or e  d e nsit y  us u all y  

e x cl u d e  d e p e n d e nt  offs pri n g,  o ur  i n cl usi o n of  c u bs  i n t h e 

I P M w as  criti c al  t o i d e ntif y t h e i m p ort a n c e of  c u b  r e cr uit-

m e nt  f or G K E  li o n d y n a mi cs,  a n d,  o ur  r es ults r ei nf or c e 

t h e i nf er e n c e t h at m e as uri n g  c u b  r e cr uit m e nt mi g ht  pr o -

vi d e  a  si m pl e t o ol t o ass ess  t h e st at us of  li o n p o p ul ati o ns.  

O ur  r es ults s h o w t h at r e c o v er y fr o m pr e y  d e pl eti o n  

c a n  b e  r el ati v el y r a pi d i n ar e as  wit h  c o n c e ntr at e d  pr ot e c -

ti o n: wit h  d e nsit y  i n d e p e n d e nt gr o wt h,  t h e fi nit e r at e of  

i n cr e as e (λ ) of  1. 0 8 5  t h at w e  o b s er v e d  i n ar e as  wit h  hi g h  

pr ot e cti o n  w o ul d  yi el d  a  d o u bli n g  ti m e of  1 0  y e ars.  H o w -

e v er,  e c os yst e m- wi d e  r e c o v er y f or l ar g e u nf e n c e d  e c os ys -

t e ms li k e t h e G K E  (� 6 6, 0 0 0  k m 2 ), wit h  li mit e d r es o ur c es 

a n d  v ast  ar e as  t o p atr ol,  will  li k el y b e  m u c h  sl o w er 

s h o ul d t h e c urr e nt  pr ot e cti o n  l e v els r e m ai n u n c h a n g e d:  

t h e fi nit e r at e of  i n cr e as e of  1. 0 1 4  t h at w e  o bs er v e d  f or 

t h e st u d y ar e a  as  w h ol e  w o ul d  (if c o nst a nt)  yi el d  a  d o u -

bli n g  ti m e of  5 0  y e ars.  P o p ul ati o n  gr o wt h  w as  sli g htl y 

n e g ati v e  i n ar e as  wit h  l o w pr ot e cti o n,  w hi c h  offs et  

gr o wt h  i n ar e as  of  hi g h  pr ot e cti o n  a n d  yi el d e d  st a bl e 

d y n a mi cs  wit h  sli g ht gr o wt h  at  t h e e c os yst e m  l e v el. T his  

r es ult is as  e x p e ct e d  f or a  p o p ul ati o n  t h at is li mit e d b y  

pr e y  d e pl eti o n  ( Cr e el et  al.,  2 0 1 8 ; S c h u ett e  et  al.,  2 0 1 8 ; 

Vi n ks  et  al.,  2 0 2 0 ; Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ), 

b e c a us e  l ar g e h er bi v or e  d y n a mi cs  r e q uir e ti m e t o 

r es p o n d t o i n cr e as e d pr ot e cti o n,  a n d  li o n r e c o v er y will  

l a g t h e r e c o v er y of  t h eir pr e y  ( P a c k er et  al.,  2 0 0 5 ). N e v er -

t h el ess, ar e as  of  hi g h  pr ot e cti o n  pr o vi d e d  e c ol o gi c al  c o n -

diti o ns  t h at yi el d e d  a n  8 9. 3 %  pr o b a bilit y  of  a n n u al  

gr o wt h  a n d  a  hi g h  m e di a n  gr o wt h  r at e ( 8. 5 %), s o e x p a n d -

i n g t h es e eff orts  i nt o ar e as  of  l o w pr ot e cti o n  s h o ul d b e  a  

t o p pri orit y  t o a d dr ess  pr e y  d e pl eti o n  i n t h e G K E.  

W h e n  ass essi n g  t h e eff e ct  of  pr ot e cti o n  o n  d e m o gr a p h y  

a n d  d y n a mi cs,  o n e  m ust  r e c o g ni z e t h at a cti v e  pr ot e cti o n  

b y  p atr olli n g  a n d  p assi v e  pr ot e cti o n  b y  t o uris m ar e  us u all y  

dir e ct e d  t o ar e as  wit h  hi g h  a ni m al  d e nsiti es.  T his  p att er n  

c a n  m a k e  it diffi c ult  t o ass ess  w h et h er  d e nsit y  is hi g h  

b e c a us e  of  pr ot e cti o n,  or  vi c e- v ers a.  I n t his st u d y, m or e  

t h a n h alf  of  t h e ar e as  wit h  hi g h  pr ot e cti o n  c h a n g e d  d esi g -

n ati o n  at  s o m e p oi nt  i n t h e st u d y, b ot h  fr o m l o w t o hi g h  

a n d  fr o m hi g h  t o l o w ( Fi g ur e 1 ). B y  e x a mi ni n g  c h a n g es  i n 

pr ot e cti o n  i n fi x e d ar e as,  c a us al  i nf er e n c es ar e  str e n gt h-

e n e d,  b e c a us e  ot h er  i m p ort a nt e c ol o gi c al  attri b ut es  of  t h e 

ar e a  d o  n ot  c h a n g e  ( e. g., v e g et ati o n  t y p e, dist a n c e  t o w at er,  

l o c ati o n wit hi n  t h e e c os yst e m).  I n a d diti o n,  t h e ar e as  of  

hi g h  a n d  l o w pr ot e cti o n  i n t his st u d y w er e  si mil ar wit h  

r es p e ct t o v e g et ati o n  t y p e a n d  dist a n c e  fr o m p er m a n e nt  

w at er,  w hi c h  ar e  t h e m ai n  e c ol o gi c al  dri v ers  of  l ar g e h er bi -

v or e  d e nsit y  ( Vi n ks et  al.,  2 0 2 0 ). Fi n all y,  w e  h a v e  pr e vi -

o usl y  f o u n d t h at v e g et ati o n  t y p e h as  littl e eff e ct  o n  li o n 

s ur vi v al i n K af u e  ( Vi n ks, Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). F or  

t h es e r e as o ns, w e  c o nsi d er  it li k el y t h at t h e o bs er v e d  eff e ct  

of  pr ot e cti o n  o n  li o n p o p ul ati o n  d y n a mi cs  is c a us al.  O ur  

a n al ysis  d o es  n ot  dir e ctl y  r e v e al w hi c h  as p e cts  of  pr ot e cti o n  

ar e  m ost  b e n efi ci al  t o li o ns, b ut  pri or  r es e ar c h s h o ws t h at 

pr e y  d e pl eti o n  d u e  t o p o a c hi n g  h as  str o n g eff e cts  o n  t h e 

d e nsit y,  distri b uti o n,  di et  a n d  d e m o gr a p h y  of  li o ns a n d  

ot h er  l ar g e c ar ni v or es  i n t h e G K E  a n d  ot h er  Z a m bi a n  e c o -

s yst e ms ( B e c k er et  al.,  2 0 2 3 ; Cr e el  et  al.,  2 0 1 8 , 2 0 2 3 , 2 0 2 4 ; 

G o o d h e art  et  al.,  2 0 2 1 , 2 0 2 2 ; R os e n bl att et al.,  2 0 1 6 , 2 0 1 9 ; 

S c h u ett e  et  al.,  2 0 1 8 ; Vi n ks  et  al.,  2 0 2 0 ; Vi n ks,  Cr e el,  

R os e n bl att,  et  al.,  2 0 2 1 ; Vi n ks,  Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). 

I nt e gr at e d p o p ul ati o n  m o d els  ar e  a  p o w erf ul  t o ol t o 

d es cri b e  p o p ul ati o n  d y n a mi cs  wit h  a  m o d el  t h at ali g ns  

esti m at es  of  p o p ul ati o n  si z e wit h  d at a  o n  s ur vi v al  a n d  

r e pr o d u cti o n ( S c h a u b &  A b a di,  2 0 1 0 ; S c h a u b  &  

K er y,  2 0 2 2 ), a n  a p pr o a c h  t h at is li k el y t o i m pr o v e t h e 

r o b ust n ess of  i nf er e n c es ( T e n a n et  al.,  2 0 1 7 ). F or  l ar g e 

c ar ni v or es  li k e t h e li o n t his is i m p ort a nt, b e c a us e  p o p ul a -

ti o n esti m at es  t h at d e p e n d  o n  a  si n gl e t y p e of  d at a  ar e  

oft e n  i m pr e cis e. F or  l ar g e c ar ni v or es,  t h e d at a  t h at u n d er -

li e p o p ul ati o n  esti m at es  oft e n  r e m ai n s p ars e d es pit e  

i nt e nsi v e s a m pli n g eff ort  ( Elli ot &  G o p al as w a m y,  2 0 1 7 ), 

s o t h at r eli a n c e o n  as  si n gl e t y p e of  d at a  c a n  s u g g est  bi o -

l o gi c all y i m pl a usi bl e r at es a n d  p att er ns  of  p o p ul ati o n  

gr o wt h.  O ur  r es ults s h o w t h at a n  I P M a p pr o a c h  is b ot h  

f e asi bl e a n d  us ef ul  f or c o h er e nt  i nf er e n c es a b o ut  t h e 

eff e cti v e n ess  of  c o ns er v ati o n  a cti o ns  f or l ar g e c ar ni v or es.  

Wit hi n  o ur  I P M, w e  us e d  a  s e q u e nti al  a p pr o a c h  t o esti -

m at e  d e nsit y  b y  esti m ati o n  of  p o p ul ati o n  si z e a n d  ar e a,  

r at h er t h a n t h e si m ult a n e o us a p pr o a c h  t h at w o ul d  h a v e  

b e e n  a d o pt e d  b y  a  “ s p ati all y e x pli cit ”  s u b- m o d el  of  d e nsit y.  

T his  s e q u e nti al  a p pr o a c h  all o w e d  us  t o m o d el  i n di vi d u al 

v ari ati o n  i n d et e cti o n  pr o b a bilit y  i n a  m a n n er  t h at pr o -

vi d e d  a  g o o d  fit t o t h e d at a  ( Fi g ur e S 3 ), a n d  all o w e d  us  t o 

m o d el  t h e ar e a  us e d  b y  t h e st u d y p o p ul ati o n  i n a  m a n n er  

t h at als o  pr o vi d e d  a  g o o d  fit t o t h e d at a  ( Fi g ur e S 1 ). S p a -

ti all y e x pli cit  ( S E C R) m o d els  of  d e nsit y  ar e  c o m m o nl y  

a p pli e d  t o d at a  fr o m li o ns ( Elli ot &  G o p al as w a m y,  2 0 1 7 ) 

a n d  mi g ht  als o  h a v e  pr o vi d e d  a  g o o d  fit t o t h e d at a  f or t h e 

d e nsit y  c o m p o n e nt  of  t h e I P M, b ut  m ost  a n al ys es  of  l ar g e 

c ar ni v or e  d e nsit y  usi n g  S E C R  m o d els  ass u m e  t h at e a c h  

a ni m al  h as  a  si n gl e c e nt er  of  a cti vit y  a n d  a  bi v ari at e-

n or m al  p att er n  of  s p a c e us e  ( or a n ot h er  si m pl e m o n ot o ni -

c all y  d e cr e asi n g  f u n cti o n), w hi c h  is us u all y  n ot  r e alisti c 

( W ort o n, 1 9 8 7 ). F ut ur e  w or k  wit h  l ar g e c ar ni v or es  s h o ul d 

e x a mi n e  t h e ass u m pti o ns  a n d  p erf or m a n c e  of  t h e s p a c e 

W ( L E y _ C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d  Pr a cti c e lil m J m!I 
---- ~ Aj o o m al oft h e 5 o ci et yf or C o n s er v ati o n 8i ol o g y '------------------------------------
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u s e  m o d els  t h at u n d erli e  esti m at es  of  d e nsit y  t o b ett er  

u n d erst a n d  t h e c o ns e q u e n c es  f or i nf er e n c es, i n b ot h  st a n-

d al o n e  a n d  I P M a n al ys es  ( Eff or d &  S c h of eil d  2 0 2 2 ). O ur  

a p pr o a c h  ai m e d  t o si d est e p  t his c o n c er n  b y  fitti n g a  fl e xi-

bl e  a n d  wi d el y- us e d  m o d el  of  s p a c e us e  t o d et er mi n e  t h e 

ar e a  s a m pl e d ( Fi g ur e S 1 ), c o u pl e d  wit h  a  fl e xi bl e a n d  w ell-

fit m o d el  of  i n di vi d u al d et e ct a bilit y  wit hi n  t h at ar e a  

( Fi g ur e S 3 ). T his  a p pr o a c h  c o ul d  p er h a ps  cr e at e  a  diff er e nt  

c o n c er n,  n a m el y  t h at o n e  c o ul d  c h o os e  a  diff er e nt  is o pl et h 

fr o m t h e utili z ati o n  distri b uti o n  t o d efi n e  t h e st u d y ar e a.  

M a ki n g  t his c h oi c e  e x pli cit  l ar g el y eli mi n at es  t his c o n c er n,  

b y  all o wi n g  t h e s a m e c h oi c e  t o b e  m a d e  f or e a c h  d e nsit y  

t h at is c o m p ar e d.  Fi n all y,  t h e st at e-s p a c e  s u b- m o d el  of  t h e 

I P M tr e at e d esti m at es  of  p o p ul ati o n  si z e fr o m t h e ot h er  

s u b- m o d els  as  c o u nts  wit h  s a m pli n g  v ari a n c e  t h at mi g ht  

c a us e  t h e m t o b e  t o o hi g h  or  t o o l o w ( d u e t o i m p erf e ct 

esti m ati o n  of  i n di vi d u al d et e cti o n  or  t h e ar e a  us e d  b y  t h e 

p o p ul ati o n).  B y  esti m ati n g  p o p ul ati o n  si z e as  a  l at e nt v ari -

a bl e  wit hi n  a  st at e-s p a c e  m o d el,  t h e I P M's str u ct ur e  

a c c o u nt e d  f or s a m pli n g v ari a n c e  i n p o p ul ati o n  esti m at es  

m or e  c o m pl et el y  t h a n is t y pi c al f or l ar g e c ar ni v or es.  

B e gi n ni n g  i n 2 0 1 8,  t h e Z a m bi a  D e p art m e nt  of  

N ati o n al  P ar ks  a n d  Wil dlif e,  P a nt h er a,  M us e k es e  C o ns er -

v ati o n,  G a m e  R a n g er s  I nt er n ati o n al, Afri c a n  P ar ks,  a n d  

t h e Z a m bi a n  C ar ni v or e  Pr o gr a m m e  si g nifi c a ntl y  

i n cr e as e d a nti p o a c hi n g  p atr ols  f o c us e d o n  ar e as  w h er e  

l ar g e c ar ni v or es  a n d  t h eir pr e y  ar e  m ost  aff e ct e d  b y  b us h-

m e at  p o a c hi n g.  F o c us e d  a nti- p o a c hi n g  p atr ols  w er e  t ar-

g et e d  usi n g  l o c ati o n d at a  fr o m i nt e nsi v e m o nit ori n g  of  

li o ns, wil d  d o gs,  a n d  c h e et a hs.  C o m bi n e d  wit h  

d e-s n ari n g  of  i n di vi d u als ( B a n d a et  al.,  2 0 2 3 ), t his fi el d-

b as e d  pr ot e cti o n  ( or ‘h al o  eff e ct ’) m et h o d  c a n  h a v e  p osi -

ti v e d e m o gr a p hi c  i m p a cts o n  c ar ni v or e  p o p ul ati o ns  

( B e c k er et  al.,  2 0 2 3 ). Alt h o u g h  t his c oll e cti v e  w or k  h as  

h a d  p ositi v e  r es ults, a  c o nti n u e d  a n d  e x p a n d e d  eff ort  will  

b e  n e e d e d  t o r e v ers e pr e y  d e pl eti o n  a n d  all o w  li o n r e c o v-

er y  at  e v e n  l ar g er s c al es. T h e  si g ni n g of  a  2 0- y e ar  m a n -

a g e m e nt  a gr e e m e nt  b et w e e n  Afri c a n  P ar ks  a n d  t h e 

G o v er n m e nt  of  Z a m bi a  r e pr es e nts s u c h a n  eff ort  f or 

K N P,  b ut  p ar all el  eff orts  will  b e  n e e d e d  f or t h e v ast  G M A  

c o m pl e x es  s urr o u n di n g  t h e n ati o n al  p ar ks.  T h es e  ar e as  

ar e  pr o b a bl y  d e m o gr a p hi c  si n ks f or c ar ni v or es  d u e  t o 

t h eir l o w pr ot e cti o n  l e v els a n d  hi g h  r at es of  pr e y  d e pl e -

ti o n, h u m a n  e n cr o a c h m e nt  a n d  l a n d- us e c h a n g e  ( Cr e el 

et  al.,  2 0 2 4 ; Li n ds e y  et  al.,  2 0 1 4 ; W ats o n  et  al.,  2 0 1 5 ). 

I m pr o v e d c o m m u nit y  c o ns er v ati o n  p art n ers hi p  m o d els  

u n d er  d e v el o p m e nt  b et w e e n  t h e G o v er n m e nt  of  Z a m bi a,  

t h e N at ur e  C o ns er v a n c y,  a n d  p art n ers  c o ul d  h el p  f a cili-

t at e li o n r e c o v er y i n t h e G M As.  

Afri c a n  li o ns h a v e  b e e n  i n d e cli n e  a cr oss  m u c h  of  

t h eir r a n g e f or m a n y  y e ars  ( B a u er et  al.,  2 0 1 5 , 2 0 1 6 , 2 0 2 2 ; 

B a u er  &  V a n  D er  M er w e,  2 0 0 4 ; Ri g gi o  et  al.,  2 0 1 3 , 2 0 1 5 ). 

B e c a us e  t h e d e nsit y  of  li o ns c orr el at es  v er y  str o n gl y  wit h  

t h e d e nsit y  of  pr e y  ( H att o n et  al.,  2 0 1 5 ; Ors d ol  

et  al.,  1 9 8 5 ; P a c k er  et  al.,  2 0 0 5 ), a  str o n g dri v er  of  t h e 

li o n's d e cli n e  h as  b e e n  t h e d e cli n e  of  l ar g e h er bi v or e  

p o p ul ati o ns  ( B ol g er et  al.,  2 0 0 8 ; Ri p pl e  et  al.,  2 0 1 5 ; 

W est er n  et  al.,  2 0 0 9 ), i n l ar g e p art  d u e  t o b us h m e at  

p o a c hi n g  ( Li n ds e y et  al.,  2 0 1 1 , 2 0 1 3 ; Ri p pl e  et  al.,  2 0 1 6 ; 

R o g a n  et  al.,  2 0 1 7 ). Alt h o u g h  t h er e h as  b e e n  s o m e d e b at e  

o v er  t h e m ost  eff e cti v e  str at e gi es  t o miti g at e  or  r e v ers e 

t h e li o n's d e cli n e  ( Cr e el et  al.,  2 0 1 3 ; D ur a nt  et  al.,  2 0 1 5 ; 

P a c k er  et  al.,  2 0 1 3 ), t h er e is str o n g c o ns e ns us  t h at 

i n cr e as e d i n v est m e nt i n a nti p o a c hi n g  pr ot e cti o n  is n e c es -

s ar y. D es pit e  t his c o ns e ns us,  t h er e h as  b e e n  v er y  littl e 

e m piri c al  r es e ar c h t e sti n g w h et h er  i n cr e as e d i n v est m e nt 

i n pr ot e cti o n  is s uffi ci e nt  t o r e v ers e t h e li o n's d e cli n e,  or  

at  w h at  s c al e. O ur  st u d y s h o ws t h at i n cr e as e d pr ot e cti o n  

is li k el y t o i m pr o v e li o n r e pr o d u cti o n a n d  d y n a mi cs  i n a  

l ar g e, u nf e n c e d,  e c os yst e m  t h at h as  b e e n  str o n gl y  

aff e ct e d  b y  b us h m e at  p o a c hi n g  ( Cr e el et  al.,  2 0 1 8 ; 

G o o d h e art  et  al.,  2 0 2 1 , 2 0 2 2 ; S c h u ett e  et  al.,  2 0 1 8 ; Vi n ks  

et  al.,  2 0 2 0 ; Vi n ks,  Cr e el,  R os e n bl att,  et  al.,  2 0 2 1 ; Vi n ks,  

Cr e el,  S c h u ett e,  et  al.,  2 0 2 1 ). B y  t ar g eti n g pr ot e cti o n  t o 

r e v ers e pr e y  d e pl eti o n  i n e c os yst e ms  t h at r e m ai n l ar g e 

c ar ni v or e  str o n g h ol ds,  m a n a g ers  c a n  a p pr e ci a bl y  miti g at e  

t h e i m p a cts of  b us h m e at  p o a c hi n g,  e v e n  i n t h e l ar g e 

u nf e n c e d  s yst e ms  t h at h ol d  m ost  of  t h e r e m ai ni n g li o ns 

i n Afri c a.  C o m bi ni n g  i m pr o v e d pr ot e cti o n  wit h  i m pr o v e d 

pr o gr a ms  f or c o m m u nit y  c o ns er v ati o n  a n d  c o e xist e n c e  i n 

a n d  ar o u n d  t h e c o m m u niti es  li vi n g wit h  t h es e p o p ul a -

ti o ns s h o ul d s u bst a nti all y  i m pr o v e t h e pr os p e cts  f or li o n 

c o ns er v ati o n.  

A U T H O R  C O N T R I B U T I O N S  

S c ott  Cr e el  a n d  M att  B e c k er  c o n c ei v e d  t h e i d e as, 

d esi g n e d  t h e m et h o d ol o g y  a n d  o bt ai n e d  f u n di n g; B e n  

G o o d h e art,  A n n a  K usl er,  Mil a n  Vi n ks,  St e p hi  M ats us h -

i d a, K a c h a m a  B a n d a,  R ut h  K a b w e,  C h as e  D art,  K a m b -

wiri  B a n d a,  L u k a  Z y a m b o  a n d  Will  D o n al d  c oll e ct e d  t h e 

d at a;  B e n  G o o d h e art,  Mil a n  Vi n ks  a n d  S c ott  Cr e el  pr o -

c ess e d  t h e d at a;  S c ott  Cr e el,  B e n  G o o d h e art  a n d  M att  

B e c k er  a n al y z e d  t h e d at a;  S c ott  Cr e el  l e d t h e writi n g  of  

t h e m a n us cri pt.  C at  S u n  c o ntri b ut e d  t o i nt er pr et ati o n 

a n d  writi n g.  P et er  I n d al a, Cli v e  C hif u nt e  a n d  A dri a n  

K al u k a  pr o vi d e d  r es e ar c h i nt e gr ati o n wit h  t h e Z a m bi a  

D e p art m e nt  of  N ati o n al  P ar ks  a n d  Wil dlif e,  a n d  Cr ai g  

R ei d  pr o vi d e d  r es e ar c h i nt e gr ati o n wit h  Afri c a n  P ar ks.  

All  a ut h ors  c o ntri b ut e d  criti c all y  t o t h e c o n c e pts  a n d  

dr afts  a n d  g a v e  fi n al a p pr o v al  f or p u bli c ati o n.  

A C K N O W L E D G M E N T S  

O ur  t h a n ks t o t h e Z a m bi a  D e p art m e nt  of  N ati o n al  P ar ks  

a n d  Wil dlif e  f or p er missi o n  t o c o n d u ct  t his r es e ar c h, a n d  

f or c oll a b or ati v e  eff orts  t o h el p  m o nit or,  m a n a g e,  

a n d  c o ns er v e  t h es e h er bi v or e  a n d  c ar ni v or e  p o p ul ati o ns.  

C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d Pr a cti c e _ _ W( L E Y 
------------------------------------ Aj o u m al oft h a S o c' 8t yf or C o n s er v ati o n ~ o g y - ~ -'----
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1 2  of  1 4  C R E E L  E T  A L . 

T his  r es e ar c h w a s  s u p p ort e d  b y  t h e N ati o n al  S ci e n c e  

F o u n d ati o n  (I O S 1 1 4 5 7 4 9, D E B- 2 0 3 2 1 3 1  a n d  D E B -

2 2 2 1 2 8 6),  N ati o n al  G e o gr a p hi c  S o ci et y  Bi g  C ats  I niti a-

ti v e &  Pr e d at or  R es e ar c h  Gr a nt;  G e mfi el ds  I n c., W orl d  

Wil dlif e  F u n d –  N et h erl a n ds  &  Z a m bi a;  T h e  B e n ni n k  

F o u n d ati o n,  T h e  Li o n  R e c o v er y  F u n d,  P ai nt e d  D o g  C o n -

s er v ati o n  I n c., R o b  a n d  K a yt e  Si m ps o n,  Pr a b h a  S ar a n gi  

a n d  C o n n or  Cl air m o nt,  T us k  Tr ust,  P a nt h er a,  El e p h a nt  

C h ar g e,  M us e k es e  C o ns er v ati o n,  Nt e n g u  S af aris,  Afri c a n  

P ar ks  N et w or k,  Wil d er n ess  Wil dlif e  Tr ust,  U nit e d  St at es  

Fis h  A n d  Wil dlif e  S er vi c e  C o m b atti n g  Wil dlif e  Tr affi c k -

i n g Pr o gr a m,  a n d  I U C N S a v e  O ur  S p e ci es/ E ur o p e a n  

U ni o n.  T his  p u bli c ati o n  w as  pr o d u c e d  wit h  t h e fi n a n ci al 

s u p p ort  of  t h e E ur o p e a n  U ni o n  t hr o u g h I U C N S a v e  O ur  

S p e ci es.  Its c o nt e nts  ar e  t h e s ol e r es p o nsi bilit y of  t h e 

Z a m bi a n  C ar ni v or e  Pr o gr a m m e  a n d  d o  n ot  n e c e ss aril y  

r efl e ct t h e vi e ws  of  I U C N, or  t h e E ur o p e a n  U ni o n.  S p e -

ci al  t h a n ks t o P.  Li n ds e y  f or r e vi e ws of  t his m a n us cri pt  

pri or  t o s u b missi o n.  

C O N F L I C T  O F  I N T E R E S T  S T A T E M E N T  

T h e  a ut h ors  d e cl ar e  n o  c o nfli ct  of  i nt er est. 

D A T A  A V A I L A B I L I T Y  S T A T E M E N T  

C o d e  is pr o vi d e d  as  s u p pl e m e nt al  m at eri al,  a n d  d at a  will  

b e  d e p osit e d  i n Dr y a d  u p o n  a c c e pt a n c e.  

O R C I D  

S c ott  Cr e el  htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 3 1 7 0- 6 1 1 3  

R E F E R E N C E S  

B a n d a,  K.,  Cr e el,  S.,  Si c h a n d e,  M.,  M w e et w a,  T.,  M w a p e,  H.,  R e y es  

d e  M er kl e,  J.,  B w al y a,  L.,  Si m p a m b a,  T.,  M c R o b b,  R.,  &  

B e c k er,  M.  ( 2 0 2 3). Eff e cts  of  d e-s n ari n g  o n  t h e d e m o gr a p h y  

a n d  p o p ul ati o n  d y n a mi cs  of  Afri c a n  li o ns. Bi ol o gi c al  C o ns er v a -

ti o n, 2 8 6 , e 1 1 0 2 7 3.  

B a u er,  H.,  C h a pr o n,  G.,  N o w ell,  K.,  H e ns c h el,  P.,  F u nst o n,  P.,  

H u nt er,  L.  T.,  M a c d o n al d,  D.  W.,  &  P a c k er,  C.  ( 2 0 1 5). Li o n  

(P a nt h er a  l e o) p o p ul ati o ns  ar e  d e cli ni n g  r a pi dl y a cr oss  Afri c a,  

e x c e pt  i n i nt e nsi v el y m a n a g e d  ar e as.  Pr o c e e di n gs  of  t h e N ati o n al  

A c a d e m y  of  S ci e n c es  of  t h e U nit e d  St at es  of  A m eri c a , 1 1 2 , 

1 4 8 9 4 – 1 4 8 9 9.  

B a u er,  H.,  Di c k m a n,  A.,  C h a pr o n,  G.,  Ori ol- C ott erill,  A.,  

Ni c h ols o n,  S.  K.,  Sill er o- Z u biri,  C.,  H u nt er,  L.,  Li n ds e y,  P.,  &  

M a c d o n al d,  D.  W.  ( 2 0 2 2). T hr e at  a n al ysis  f or m or e  eff e cti v e  

li o n c o ns er v ati o n.  Or y x , 5 6 , 1 0 8 – 1 1 5.  

B a u er,  H.,  P a c k er,  C.,  F u nst o n,  P.,  H e ns c h el,  P.,  &  N o w ell,  K.  

( 2 0 1 6). P a nt h er a  l e o. T h e  I U C N r e d list of  t hr e at e n e d s p e ci es. 

I U C N. 

B a u er,  H.,  &  V a n  D er  M er w e,  S.  ( 2 0 0 4). I n v e nt or y of  fr e e-r a n gi n g 

li o ns P a nt h er a  l e o i n Afri c a.  Or y x , 3 8 , 2 6– 3 1.  

B e c k er,  M.,  Cr e el,  S.,  Si c h a n d e,  M.,  d e  M er kl e,  J.  R.,  G o o d h e art,  B.,  

M w e et w a,  T.,  M w a p e,  H.,  S mit,  D.,  K usl er,  A.,  B a n d a,  K.,  

M us al o,  B.,  B w al y a,  L.,  &  M c R o b b,  R.  ( 2 0 2 3). Wir e-s n ar e  

p o a c hi n g  a n d  t h e l ar g e Afri c a n  c ar ni v or e  g uil d:  I m p a cts, 

k n o wl e d g e  g a ps,  a n d  fi el d- b as e d miti g ati o n.  Bi ol o gi c al  C o ns er -

v ati o n , 2 8 7 , 1 1 0 3 7 6.  

B e c k er,  M.,  M c R o b b,  R.,  W ats o n,  F.,  Dr o g e,  E.,  K a n y e m b o,  B.,  

M ur d o c h,  J.,  &  K a k u m bi,  C.  ( 2 0 1 3). E v al u ati n g  wir e-s n ar e  

p o a c hi n g  tr e n ds a n d  t h e i m p a cts of  b y- c at c h  o n  el e p h a nts  a n d  

l ar g e c ar ni v or es.  Bi ol o gi c al  C o ns er v ati o n , 1 5 8 , 2 6– 3 6.  

B e c k er,  M.  S.,  W ats o n,  F.  G.,  Dr o g e,  E.,  L ei g h,  K.,  C arls o n,  R.  S.,  &  

C arls o n,  A.  A.  ( 2 0 1 3). Esti m ati n g  p ast  a n d  f ut ur e m al e  l oss i n 

t hr e e Z a m bi a n  li o n p o p ul ati o ns.  T h e  J o ur n al  of  Wil dlif e  M a n -

a g e m e nt , 7 7 , 1 2 8 – 1 4 2.  

B ol g er,  D.  T.,  N e w m ar k,  W.  D.,  M orris o n,  T.  A.,  &  D o a k,  D.  F.  

( 2 0 0 8). T h e  n e e d  f or i nt e gr ati v e a p pr o a c h es  t o u n d erst a n d  a n d  

c o ns er v e  mi gr at or y  u n g ul at es.  E c ol o g y  L ett ers , 1 1 , 6 3– 7 7.  

C h a n dl er,  R.,  &  Cl ar k,  J.  ( 2 0 1 4). S p ati all y  e x pli cit  i nt e gr at e d p o p ul a -

ti o n m o d els.  M et h o ds  i n E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n , 5 , 1 3 5 1 – 1 3 6 0.  

Cr e el,  S.,  B e c k er,  M.  S.,  d e  M er kl e,  J.  R.,  &  G o o d h e art,  B.  ( 2 0 2 3). 

H ot  or  h u n gr y ?  A  ti p pi n g p oi nt  i n t h e eff e ct  of  pr e y  d e pl eti o n  

o n  Afri c a n  wil d  d o gs.  Bi ol o gi c al  C o ns er v ati o n , 2 8 2 , 1 1 0 0 4 3.  

Cr e el,  S.,  B e c k er,  M.  S.,  D ur a nt,  S.  M.,  M's o k a,  J.,  M at a n di k o,  W.,  

Di c k m a n,  A.  J.,  C hristi a ns o n,  D.,  Dr o g e,  E.,  M w e et w a,  T.,  &  

P ett or elli,  N.  ( 2 0 1 3). C o ns er vi n g  l ar g e p o p ul ati o ns  of  li o ns: T h e  

ar g u m e nt  f or f e n c es h as  h ol es.  E c ol o g y  L ett ers , 1 6 , 1 4 1 3,  e 1 – 3.  

Cr e el,  S.,  M at a n di k o,  W.,  S c h u ett e,  P.,  R os e n bl att,  E.,  

S a n g ui n etti,  C.,  B a n d a,  K.,  Vi n ks,  M.,  &  B e c k er,  M.  S.  ( 2 0 1 8). 

C h a n g es  i n Z a m bi a n  l ar g e c ar ni v or e  di ets  o v er  t h e p ast  h alf  

c e nt ur y  r e v e al t h e l oss of  l ar g e pr e y.  J o ur n al  of  A p pli e d  E c ol o g y , 

5 5 , 2 9 0 8 – 2 9 1 6.  

Cr e el,  S.,  M's o k a,  J.,  Dr o g e,  E.,  R os e n bl att,  E.,  B e c k er,  M.,  

M at a n di k o,  W.,  &  Si m p a m b a,  T.  ( 2 0 1 6). Ass essi n g  t h e s ust ai n-

a bilit y  of  Afri c a n  li o n tr o p h y h u nti n g,  wit h  r e c o m m e n d ati o ns 

f or p oli c y.  E c ol o gi c al  A p pli c ati o ns , 6 , 2 3 4 7 – 2 3 5 7.  

Cr e el,  S.,  R e y es  d e  M er kl e,  J.,  G o o d h e art,  B.,  M w e et w a,  T.,  

M w a p e,  H.,  Si m p a m b a,  T.,  &  B e c k er,  M.  S.  ( 2 0 2 4). A n  i nt e-

gr at e d  p o p ul ati o n  m o d el  r e v e als s o ur c e-si n k  d y n a mi cs  f or c o m -

p etiti v el y  s u b or di n at e  Afri c a n  wil d  d o gs  li n k e d t o 

a nt hr o p o g e ni c  pr e y  d e pl eti o n.  J o ur n al  of  A ni m al  E c ol o g y , 9 3 , 

4 1 7 – 4 2 7.  

C us h m a n,  S.  A.,  Elli ot,  N.  B.,  B a u er,  D.,  K es c h,  K.,  B a h a a- El-

Di n,  L.,  B ot h w ell,  H.,  Fl y m a n,  M.,  Mt ar e,  G.,  

M a c d o n al d,  D.  W.,  &  L o v eri d g e,  A.  J.  ( 2 0 1 8). Pri oriti zi n g  c or e  

ar e as,  c orri d ors  a n d  c o nfli ct  h ots p ots  f or li o n c o ns er v ati o n  i n 

s o ut h er n  Afri c a.  P L o S  O n e , 1 3 , e 0 1 9 6 2 1 3.  

Di c k m a n,  A.  J.  ( 2 0 1 0). C o m pl e xiti es  of  c o nfli ct:  T h e  i m p ort a n c e of  

c o nsi d eri n g  s o ci al f a ct ors f or eff e cti v el y  r es ol vi n g h u m a n-

wil dlif e  c o nfli ct.  A ni m al  C o ns er v ati o n , 1 3 , 4 5 8 – 4 6 6.  

D ur a nt,  S.  M.,  B e c k er,  M.  S.,  Cr e el,  S.,  B as hir,  S.,  Di c k m a n,  A.  J.,  

B e u d els- J a m ar,  R.  C.,  Li c ht e nf el d,  L.,  Hil b or n,  R.,  W all,  J.,  &  

Witt e m y er,  G.  ( 2 0 1 5). D e v el o pi n g  f e n ci n g p oli ci es  f or dr yl a n d  

e c os yst e ms.  J o ur n al  of  A p pli e d  E c ol o g y , 5 2 , 5 4 4 – 5 5 1.  

Eff or d,  M.  G.,  &  S c h ofi el d,  M.  R.  ( 2 0 2 2). A  r e vi e w of  m o v e m e nt  

m o d els  i n o p e n  p o p ul ati o n  c a pt ur e – r e c a pt ur e. M et h o ds  i n E c ol -

o g y  a n d  E v ol uti o n , 1 3 , 2 1 0 6 – 2 1 1 8.  

Elli ot,  N.  B.,  &  G o p al as w a m y,  A.  M.  ( 2 0 1 7). T o w ar d  a c c ur at e  a n d  

pr e cis e  esti m at es  of  li o n d e nsit y.  C o ns er v ati o n  Bi ol o g y , 3 1 , 

9 3 4 – 9 4 3.  
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S ci e n c e , 3 3 3 , 3 0 1 – 3 0 6.  

W ( L E y _ C o n s er v ati o n  S ci e n c e a n d  Pr a cti c e lil m J m!I 
---- ~ Aj o o m al oft h e 5 o ci et yf or C o n s er v ati o n 8i ol o g y '------------------------------------

https://orcid.org/0000-0003-3170-6113
https://orcid.org/0000-0003-3170-6113


 25784854, 2025, 1, 
Do

wnloaded fro
m https://conbio.onlinelibrary.

wiley.co
m/doi/10.1111/csp2.13256 by 

Montana 
State 

University 
Library, 

Wiley 
Online 

Library on [13/02/2025]. 
See the 

Ter
ms and 

Conditions (https://onlinelibrary.
wiley.co

m/ter
ms-and-conditions) on 

Wiley 
Online 

Library for rules of use; 
O

A articles are governed by the applicable 
Creative 

Co
m

mons 
License

C R E E L  E T  A L . 1 3  of  1 4  

Fis h er,  R.  A.  ( 1 9 5 8). T h e  g e n eti c al  t h e or y of  n at ur al  s el e cti o n (s e c o n d 

r e vis e d e d.,  p.  2 9 1).  D o v er.  

G o o d h e art,  B.,  Cr e el,  S.,  B e c k er,  M.  S.,  Vi n ks,  M.,  S c h u ett e,  P.,  
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