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A B S T R A C T . — T h e c o mi n g  d e c a d e s ar e  pr e di c at e d t o bri n g  wi d e s pr e a d s hift s i n l o c al, r e gi o n al, a n d

gl o b al cli m ati c  p att er n s.  C urr e ntl y t h er e i s li mit e d  u n d er st a n di n g of  h o w f er n s  will r e s p o n d t o

t h e s e c h a n g e s a n d f e w st u di e s  h a v e att e m pt e d t o  m o d el s hift s i n f er n  di stri b uti o n i n r e s p o n s e t o

cli m at e c h a n g e. I n t hi s  p a p er,  w e  pr e s e nt a s eri e s of t h e s e  m o d el s  u si n g t h e c o u ntr y of  N e w

Z e al a n d a s o ur st u d y s y st e m.  F er n s ar e  n ot a bl y a b u n d a nt i n  N e w  Z e al a n d a n d  pl a y i m p ort a nt

e c ol o gi c al r ol e s i n e arl y s u c c e s si o n, c a n o p y bi ol o g y, a n d  u n d er st or y  d y n a mi c s.  H er e  w e  d e s cri b e

h o w f er n  di stri b uti o n s  h a v e c h a n g e d si n c e t h e  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m t o t h e  pr e s e nt a n d  pr e di ct

h o w t h e y  will c h a n g e  wit h a nt hr o p o g e ni c cli m at e c h a n g e – a s s u mi n g  n o  m e a s ur e s ar e t a k e n t o

r e d u c e c ar b o n e mi s si o n s.  T o  d o t hi s,  w e  u s e d  M a x E nt s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d elli n g  wit h  p u bli cl y

a v ail a bl e  d at a fr o m g bif. or g a n d  w orl d cli m. or g t o  pr e di ct t h e  p a st,  pr e s e nt, a n d f ut ur e  di stri b uti o n s

of 1 0 7  N e w  Z e al a n d f er n s p e ci e s.  T h e  pr e s e nt st u d y  d e m o n str at e s t h at f er n s i n  N e w  Z e al a n d  h a v e

a n d  will c o nti n u e t o e x p a n d t h eir r a n g e s a n d  mi gr at e s o ut h w ar d a n d  u p sl o p e.  D e s pit e t h e

pr e di ct e d g e n er al i n cr e a s e d r a n g e si z e a s a r e s ult of cli m at e c h a n g e, o ur  m o d el s  pr e di ct t h at t h e

m aj orit y ( 5 2 %) of  m a n y s p e ci e s’ c urr e nt s uit a bl e  h a bit at s  m a y b e cli m ati c all y  u n s uit a bl e i n 5 0

y e ar s, i n cl u di n g t h e e c ol o gi c all y i m p ort a nt gr o u p: tr e e f er n s.  A d diti o n all y, f er n c o m m u niti e s ar e

pr e di ct e d t o  u n d er g o  dr a sti c s hift s i n c o m p o siti o n,  w hi c h  m a y b e  d etri m e nt al t o o v er all e c o s y st e m

f u n cti o ni n g i n  N e w  Z e al a n d.

K E Y W O R D S . — N e w  Z e al a n d, f er n s, cli m at e c h a n g e, s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d elli n g, l a st gl a ci al

m a xi m u m, s p e ci e s t e m p or al t ur n o v er

U n d er st a n di n g  h o w  pl a nt s r e s p o n d t o  fl u ct u ati o n s i n cli m at e  h a s l o n g b e e n
of si g ni fi c a nt i nt er e st t o bi ol o gi st s.  M u c h of t hi s e arl y i nt er e st f o c u s e d o n
c h a n g e s i n  d e e p ti m e a n d  h a s r e v e al e d f airl y  dr a m ati c  p e ri o d s of e xti n cti o n,
mi gr ati o n, e c ol o gi c al c o n stri cti o n, a n d  pr olif er ati o n ( Di Mi c h el e a n d  P hilli p s,
1 9 9 6;  L e zi n e a n d  C a z et, 2 0 0 5;  M c El w ai n a n d  P u n y a s e n a, 2 0 0 7;  Di Mi c h el e et
al ., 2 0 0 9;  S h e p h er d,  P e rri e, a n d  Br o w n s e y, 2 0 0 7,  S h e p h er d et al., 2 0 1 7).
St u di e s li k e t h e s e  h a v e gr e atl y i nf or m e d o ur  u n d er st a n di n g a b o ut  h o w  pl a nt s
r e s p o n d t o cli m at e c h a n g e.  T hi s k n o wl e d g e  will  h el p g ui d e  h o w  w e f or e c a st
f ut ur e c h a n g e s i n  pl a nt  di st ri b uti o n a n d e c ol o gi c al c o m m u niti e s.  U nf o rt u-
n at el y,  E art h’ s cli m at e  h a s o nl y r ar el y e x p eri e n c e d  p eri o d s of r a pi d cli m at e
c h a n g e c o m p ar a bl e t o  w h at i s  pr e di ct e d t o o c c ur o v er t h e c o mi n g  d e c a d e s (J o o s
a n d  S p a h ni, 2 0 0 8;  L o a ri e et al., 2 0 0 9;  S mit h et al., 2 0 1 5).  T h e I nt er g o v er n-
m e nt al  P a n el o n  Cli m at e  C h a n g e (I P C C) i s a b o d y of t h e  U nit e d  N ati o n s t h at
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h a s st u di e d cli m at e c h a n g e a n d it s i m p a ct s si n c e 1 9 8 8.  T h e  p a n el  h a s
d e v el o p e d  m ulti pl e  m o d el s t o  pr e di ct f ut ur e s hift s i n gl o b al  C O 2 e mi s si o n s,
t e m p er at ur e s, r ai nf all  p att e r n s, s e a l e v el ri s e, et c.  N o  m att er t h e  m o d el
e m pl o y e d, t h eir  di s c o v eri e s ar e cl e ar: a nt hr o p o g e ni c e mi s si o n of gr e e n h o u s e s
g a s s e s i s  dri vi n g a r at e of gl o b al cli m at e c h a n g e  n ot s e e n i n t h e l a st 6 5  milli o n
y e ar s ( Diff e n b a u g h a n d  Fi el d, 2 0 1 3).  T h e s e c h a n g e s ar e g oi n g t o i m p a ct
m o d er n e c o s y st e m s i n  dr a m ati c  w a y s. I n t hi s st u d y,  w e f o c u s o n  h o w
i n di vi d u al  N e w  Z e al a n d f er n s p e ci e s r e s p o n d t o cli m ati c s hift s fr o m t h e  L a st
Gl a ci al  M a xi m u m ( L G M) t hr o u g h 2 0 7 0  u si n g s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d elli n g
( S D M) t o i nf or m c o n s er v ati o n a cti vi st s, g o v er n m e nt s, a n d bi o g e o gr a p h er s.

O n e i m p ort a nt or g a ni s m al r e s p o n s e t o cli m at e c h a n g e i s  mi gr ati o n.  A s l o c al
e n vir o n m e nt s c h a n g e, s e v er al st u di e s  h y p ot h e si z e t h at or g a ni s m s  m a y  h a v e t o
mi gr at e i nt o e n vir o n m e nt s t h at ar e cli m ati c all y si mil ar t o t h eir  m o d er n
h a bit at s t o a v oi d e xti n cti o n ( W alt h er et al ., 2 0 0 2;  P e ar s o n, 2 0 0 6).  M o u nt ai n s
ar e  p arti c ul arl y i m p ort a nt i n t h e cr e ati o n a n d  m ai nt e n a n c e of s p e ci e s ri c h n e s s
a n d  di v er sit y ( M or a n, 1 9 9 5;  M c C ai n a n d  Gr yt n e s, 2 0 1 0;  K e s sl er,  K ar g er, a n d
Kl u g e, 2 0 1 6;  E s q u err é et al ., 2 0 1 9;  P e rri g o et al ., 2 0 2 0) a n d  m a y  pr o vi d e cli m at e
r ef u gi a.  S e v er al st u di e s s u g g e st t h at a s t e m p e r at ur e s i n c r e a s e,  m o nt a n e
or g a ni s m s fr o m  di v er s e li n e a g e s  m a y  mi gr at e  u p sl o p e i nt o cli m ati c c o n diti o n s
t h at r e fl e ct t h eir  m o d er n e c o s y st e m s ( C ol w ell et al ., 2 0 0 8;  L o ari e et al ., 2 0 0 9;
G ottfri e d et al ., 2 0 1 2;  Se k er ci o ğl u et al ., 2 0 1 2).  W hil e t h e  m ar k e d c o m pl e xit y of
n e w e c o s y st e m s, fr o m  diff er e n c e s i n s oil c h e mi str y ( L a fl e ur et al ., 2 0 1 0) a n d
c a n o p y ar c hit e ct ur e ( A s n er et al ., 2 0 1 4) t o  p olli n at or ( Gó m e z- R ui z a n d  L a c h er
Jr, 2 0 1 9) a n d  di s p er s er  d e bt ( U r b a n et al ., 2 0 1 2)  will  d e fi niti v el y c o n str ai n t h e
r ef u g e c a p a cit y of  m o nt a n e s y st e m s, s o m e st u di e s s h o w t h at s p e ci e s c a n
s u c c e s sf ull y  mi gr at e i nt o  hi g h er el e v ati o n s ( s e e  P ar m e s a n, 2 0 0 6).

N at ur all y, f er n s ar e  n ot e x e m pt fr o m cli m at e c h a n g e i m p a ct s a n d t h e s a m e
i d e a s a n d  h y p ot h e s e s t h at  h a v e b e e n attri b ut e d t o ot h er li n e a g e s li k el y a p pl y t o
f er n s.  H o w e v er, f er n s  will li k el y r e q uir e  n o v el s cr uti n y gi v e n t h eir  u ni q u e lif e
c y cl e s.  Wit h t h ei r r eli a n c e o n i n d e p e n d e nt g a m et o p h yt e s a n d  u ni q u e
s p or o p h yt e  p h y si ol o g y, f er n s  mi g ht b e e x p e ct e d t o r e s p o n d  diff e r e ntl y  u n d er
m o d el s of cli m at e c h a n g e.  W hil e s e v er al st u di e s  d e m o n st r at e t h e r el ati v e
s e n siti vit y of f er n s p e ci e s  di st ri b uti o n t o cli m ati c c o n diti o n s ( M ar q u e z et al .,
1 9 9 7;  L e h m a n n,  L e at h wi c k, a n d  O v ert o n, 2 0 0 2;  d e  G a s p er,  Ei s e nl o hr, a n d
S ali n o, 2 0 1 5;  S ui s s a et al ., 2 0 2 1), s oil  d y n a mi c s ( T u o mi st o, 2 0 0 6;  Z u q ui m et
al ., 2 0 1 2; J o n e s et al ., 2 0 1 3), c a n o p y ar c hit e ct ur e ( F a yl e et al ., 2 0 0 9;  W at ki n s Jr.
a n d  C ar d el ú s, 2 0 0 9), et c., st u di e s ar e e m er gi n g t o t e st  h o w f er n s r e s p o n d t o
f a ct or s t h at ar e  pr e di ct e d t o c h a n g e  u n d e r cli m at e  m o d el s.  G a bri el y  G al á n et
al . ( 2 0 1 8) s h o w e d t h at e v e n  m o d er at e t e m p e r at ur e i n cr e a s e s c a n r e d u c e s p or e
g er mi n ati o n i n s o m e s p e ci e s.  W hil e g a m et o p h yt e s c a n b e s ur pri si n gl y str e s s
t ol er a nt, t h e g a m et o p h yt e s of s o m e s p e ci e s ar e  p arti c ul arl y i m p a ct e d b y
i n cr e a s e s i n t e m p e r at ur e a n d  d e si c c ati o n.  T e st o a n d  W at ki n s ( 2 0 1 3)  d e m o n-
str at e d t h at g a m et o p h yt e s e n siti vit y t o i n cr e a s e d t e m p e r at ur e a n d  d e si c c ati o n
pl a y a n i m p o rt a nt r ol e i n t h e r arit y of A s pl e ni u m s c ol o p e n d ri u m , a n
e n d a n g er e d f er n  di st ri b ut e d t hr o u g h o ut  N ort h  A m eri c a.  H o w e v er, t h er e i s at
l e a st i niti al e vi d e n c e t h at g a m et o p h yt e s c a n e x hi bit l o c al- s c al e a d a pt ati o n s t o
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c h a n g e s i n  mi cr o cli m at e ( C h a m b er s a n d  E m er y, 2 0 1 6).  M yri a d st u di e s  h a v e
al s o f o u n d t h at g a m et o p h yt e s c a n gr o w b e y o n d t h e r a n g e of s p or o p h yt e s, oft e n
e n cr o a c hi n g o n  h ott er,  dri er, c ol d er, or ot h er wi s e  m or e str e s sf ul  h a bit at s t h a n
i s s uit a bl e f or t h eir s p or o p h yti c c o u nt er p a rt ( S at o, 1 9 8 2;  E bi h ar a et al ., 2 0 1 3;
H ar ri n gt o n a n d  W att s, 2 0 2 1;  Nitt a et al ., 2 0 2 1).  R e pr o d u cti v e str at e g y al s o
c o ntri b ut e s t o a f er n’ s a bilit y t o s ur vi v e str e s sf ul e n vir o n m e nt s.  F or e x a m pl e,
s o m e f er n s p e ci e s  h a v e a p o mi cti c  h a pl ot y p e s t h at i n h a bit  dri er  h a bit at s t h a n
t h ei r s e x u al  h a pl ot y p e s ( O hl s e n et al., 2 0 2 0).  T hi s g a m et o p h yt e-l e v el
a d a pt ati o n a n d a bilit y t o  di s p er s e l o n g  di st a n c e s vi a s p or e s ( D e  Gr o ot et al .,
2 0 1 2;  Al m ei d a et al ., 2 0 2 1)  m a y  diff e r e nti all y i n fl u e n c e f er n  mi gr ati o n r at e s
u n d e r c h a n gi n g cli m ati c c o n diti o n s.  D at a a c c e s si n g f er n s p o r o p h yt e r e s p o n s e
t o c h a n gi n g cli m ati c c o n diti o n s ar e c o m pl e x.  W hil e i n cr e a s e d t e m p e r at ur e
m a y  n e g ati v el y i n fl u e n c e  di st ri b uti o n ( H s u,  O o st er m eij e r, a n d  W olf, 2 0 1 4),
i n cr e a s e d l e v el s of  C O2 pr e di ct e d b y  m a n y  m o d el s  m a y  p o s e a gr e at er b e n e fit t o
f er n s c o m p ar e d t o a n gi o s p er m s b e c a u s e of t h eir str o n gl y li miti n g  m e s o p h yll
c o n d u ct a n c e ( Fl e x a s et al ., 2 0 1 4).  A gr e at  d e al  m or e  w or k  n e e d s t o b e  d o n e t o
e x a mi n e t h e c o m pl e x arr a y of r e s p o n s e s a c r o s s t h e f er n lif e c y cl e t o a d e q u at el y
a s s e s s cli m at e c h a n g e i m p a ct s o n f er n s.

W hil e  w or k o n f er n s  m a y s e e m e s ot eri c, t h e  n e e d t o  u n d e r st a n d t h e s e  pl a nt s
i s  m or e  ur g e nt  n o w t h a n e v er.  F er n s  pl a y criti c al r ol e s i n f or e st e c o s y st e m
f u n cti o n a cr o s s bi o m e s; y et  w e  h a v e v e r y littl e  u n d e r st a n di n g of  h o w
p e rt ur b ati o n s of f er n  p o p ul ati o n s i m p a ct t h e s e s y st e m s ( G e or g e a n d  B a z z a z,
1 9 9 9;  M o nt g o m er y, 2 0 0 4;  C o o m e s et al ., 2 0 0 5;  E n g el m a n a n d  N yl a n d, 2 0 0 6;
Li u et al ., 2 0 1 2).  F or e x a m pl e, i n  N e w  Z e al a n d, tr e e f er n s ( C y at h e al e s) ar e
e x c e pti o n all y  di v er s e, r e pr e s e nt e d b y 1 1  n ati v e s p e ci e s ( Br o w n s e y a n d  P erri e,
2 0 1 5;  Br o c k et al ., 2 0 1 6). I n  h a bit at s  w h er e t h e s e s p e ci e s o c c ur, tr e e f er n s ar e
oft e n i m p ort a nt  dri v er s of  u n d e r st or y  di v er sit y.  Br o c k et al . ( 2 0 1 8) s h o w e d t h at
t h e  di st a n c e t o t h e  n e ar e st tr e e f er n  w a s t h e  m o st i m p ort a nt  d et er mi n a nt of
u n d e r st or y s e e dli n g a b u n d a n c e,  h y p ot h e si zi n g t h at i n cr e a s e d s h a di n g a n d
litt er a c c u m ul ati o n li mit e d s e e dli n g r e cr uit m e nt b el o w tr e e f er n s.  A s s u c h
filt er s, tr e e f er n s c a n r e d u c e a n gi o s p e r m c o m p etiti o n a n d f a cilit at e t h e l o n g-
t er m st a bilit y of c o nif er f or e st s i n  N e w  Z e al a n d ( Br o c k et al ., 2 0 2 0).  E pi p h yti c
a n d  h er b a c e o u s t err e stri al f er n s ar e al s o  pr o mi n e nt i n  N e w  Z e al a n d f or e st s.
T h e i m p ort a n c e of f er n s str et c h e s b e y o n d  pl a nt i nt er a cti o n s.  Alt h o u g h littl e
st u di e d i n  N e w  Z e al a n d, st u di e s el s e w h er e  h a v e s h o w n t h at s o m e f er n
e pi p h yt e s  h o st r e m a r k a bl e i n s e ct i nt e r a cti o n s ( T a n a k a a n d Iti o k a, 2 0 1 1;
W at ki n s Jr. et al ., 2 0 0 8) a n d  h ar b or a n i m pr e s si v e  di v er sit y of a ni m al s a n d
i n s e ct s ( Ell w o o d, J o n e s, a n d  F o st er, 2 0 0 2;  Ell w o o d a n d  F o st er, 2 0 0 4;  K ar a s a w a
a n d  Hijii, 2 0 0 6;  D o n al d,  Cl e g g, a n d  Ell w o o d, 2 0 1 7) a n d  m a y a ct u all y s er v e a s
r ef u gi a t h e m s el v e s f or t h e a ni m al s t h e y  h o st ( S c h eff er s et al ., 2 0 1 4;  S ei dl et al .,
2 0 2 0).  T h u s, e xti n cti o n,  mi gr ati o n, r a n g e e x p a n si o n, or r e d u cti o n of f er n
f u n cti o n al or  p h yl o g e n eti c  di v er sit y c o ul d  h a v e  w h ol e- s c al e i m p a ct s o n
e c o s y st e m f u n cti o ni n g t h at  w e c a n n ot y et  pr e di ct.  T h e c o n s e q u e n c e s of f er n
r a n g e s hift s  m a y b e  p arti c ul arl y i m p ort a nt i n  N e w  Z e al a n d a s f er n s  pl a y a n
e c ol o gi c all y  pr o mi n e nt r ol e i n str u ct uri n g  N e w  Z e al a n d’ s e c o s y st e m s.
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W hil e l o n g-t er m c o m m o n g ar d e n e x p eri m e nt s  m a y b e t h e g ol d st a n d ar d f or
e x a mi ni n g  h o w cli m at e c h a n g e i m p a ct s  pl a nt s, s p e ci e s  di st ri b uti o n  m o d el s
pr o vi d e a  u s ef ul c o nt e xt t hr o u g h  w hi c h  w e c a n  pr e di ct  h o w s p e ci e s  m a y
c h a n g e o v er ti m e.  F or e x a m pl e, st a c k e d s p e ci e s  di st ri b uti o n  m o d el s ( S S D M s),
w h er e i n di vi d u al  S D M s ar e a g gr e g at e d t o e sti m at e l o c al s p e ci e s ri c h n e s s ( S R),
ar e oft e n  u s e d t o  m o d el  n at ur al c o m m u niti e s t hr o u g h ti m e ( D el  T or o et al .,
2 0 1 9;  Z ell m er et al ., 2 0 1 9).  S S D M s ar e c o n c e pt u all y si m pl e, r e q uir e littl e
c o m p ut ati o n al  p o w er, a n d  pr o vi d e  u s ef ul  d at a t o c h a r a ct eri z e b ot h i n di vi d u al
s p e ci e s r e s p o n s e t o cli m at e c h a n g e a n d c o m m u nit y  di s si mil arit y t hr o u g h ti m e
( k n o w n a s  S p e ci e s  T e m p or al  T ur n o v er:  S T T). I n c o m bi n ati o n,  S R a n d  S T T c a n
s u m m ari z e  h o w a c o m m u nit y  will c h a n g e o v er ti m e.  S T T c a n b e  dri v e n b y t w o
f u n d a m e nt all y  diff er e nt  pr o c e s s e s:  n e st e d n e s s a n d r e pl a c e m e nt ( B a s el g a,
2 0 1 0;  Al b o u y et al ., 2 0 1 2).  N e st e d n e s s i s t h e g ai n or l o s s of s p e ci e s i n a
c o m m u nit y  wit h  n o r e pl a c e m e nt b y a n ot h er s p e ci e s, a n d r e pl a c e m e nt i s t h e
s u b stit uti o n of o n e s p e ci e s b y a n ot h er i n a c o m m u nit y.

T h e g o al of t hi s st u d y i s t hr e e-f ol d. 1)  T o  u s e s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d el s t o
d e s cri b e  h o w f er n  di v er sit y i n  N e w  Z e al a n d  h a s s hift e d si n c e t h e  L a st  Gl a ci al
M a xi m u m ( L G M) ( 2 2, 0 0 0 y a) ( N e w n h a m et al., 2 0 0 7) a n d  pr e di ct  h o w  di v er sit y
will s hift i nt o 2 0 7 0  u n d e r v ari o u s  m o d el s of a nt hr o p o g e ni c cli m at e c h a n g e.
T hi s  will all o w  u s t o c o m p ar e t h e eff e ct s of f ut ur e cli m ati c c h a n g e s o n s p e ci e s
mi gr ati o n a n d s hift s i n c o m m u nit y c o m p o siti o n t o t h o s e t h at  h a v e alr e a d y
o c c urr e d fr o m t h e  L G M –  pr e s e nt. 2)  T o  d e s cri b e s p ati al a n d el e v ati o n al
p att er n s of s p e ci e s t e m p or al t ur n o v er ( S T T) b et w e e n e a c h ti m e  p eri o d.  A n d
fi n all y, 3) t o e v al u at e a n d  d e s cri b e s p ati al a n d el e v ati o n al  p att er n s i n t h e
pr o p orti o n of  S T T t h at c a n b e attri b ut e d t o eit h er  n e st e d n e s s or r e pl a c e m e nt.

M A T E RI A L S  A N D M E T H O D S

S u m m ar y. — U si n g  p u bli cl y a v ail a bl e  pl a nt o c c u rr e n c e a n d cli m at e  d at a,  w e
c o n str u ct e d s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d el s ( S D M s) f or 1 0 7 ( a p pr o xi m at el y 5 4 % of
t h e e sti m at e d 2 0 0  n ati v e f er n s p e ci e s)  N e w  Z e al a n d f er n s p e ci e s t o el u ci d at e
di stri b uti o n c h a n g e s o v er ti m e ( Br o w n s e y a n d  P e rri e, 2 0 1 5).  W e  u s e d t h e s e
m o d el s t o  pr e di ct t h e  pr o b a bilit y of o c c urr e n c e ( P O C) f or e a c h s p e ci e s  d uri n g
t h e  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m ( L G M – 2 2, 0 0 0 y a), t h e  pr e s e nt, a n d i n 2 0 7 0  u n d e r a
‘‘b u si n e s s a s  u s u al ’’ gl o b al cli m at e  m o d el ( G C M).  W e t h e n c al c ul at e d t ot al
s uit a bl e ar e a,  m e a n el e v ati o n, a n d  m e a n l atit u d e f or e a c h s p e ci e s a n d ti m e
p eri o d.  F or b et w e e n ti m e  p e ri o d s ( L G M –  pr e s e nt a n d  pr e s e nt – 2 0 7 0)  w e al s o
d et er mi n e d t h e  p er c e nt ar e a g ai n e d, st a bl e, a n d l o st f or e a c h s p e ci e s.  S D M
pr e di cti o n s  w er e st a c k e d t o e sti m at e c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d  S R i n e a c h
gri d c ell a cr o s s ti m e  p eri o d s a n d  S T T  w a s b et w e e n ti m e  p e ri o d s.  All  d at a
pr o c e s si n g,  m o d el  fitti n g, a n d st ati sti c al a n al y s e s  w er e  d o n e i n  R v er si o n 4. 1. 2
( R  C or e  T e a m, 2 0 2 1).

D at a  C oll e cti o n a n d  Cl e a ni n g. — A t ot al of 4 6 4, 0 5 8 o c c urr e n c e  p oi nt s fr o m all
s p e ci e s t h at  h a v e r e c o r d s i n  N e w  Z e al a n d  w er e  d o w nl o a d e d fr o m t h e  Gl o b al
Bi o di v er sit y I nf or m ati o n  F a cilit y ( g bif. or g;  G BI F) ( D o w nl o a d ,  n. d.).  T o li mit
t h e i n a c c ur a ci e s a s s o ci at e d  wit h ‘‘h u m a n o b s er v ati o n s ’’ o n  G BI F,  w e li mit e d
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o ur  d o w nl o a d t o o nl y ‘‘pr e s er v e d s p e ci m e n s, ’’ or s p e ci m e n s c oll e ct e d a n d
i d e nti fi e d b y  pr of e s si o n al s a n d  d e p o sit e d i n  h er b ari a t h e n  di giti z e d.  Pr e s er v e d
s p e ci m e n r e c or d s ar e  m or e a c c ur at el y i d e nti fi e d a n d e x hi bit l e s s s a m pli n g bi a s
( S p or b ert et al ., 2 0 1 9). I n a c c ur at e o c c urr e n c e s  w er e r e m o v e d  u si n g t h e  R
p a c k a g e ‘‘C o or di n at e Cl e a n er ’’ ( Zi z k a et al ., 2 0 1 9).  C o or di n at e Cl e a n er  w or k s b y
a ut o m ati c all y r e m o vi n g 1) a n y o utli er o c c urr e n c e s  u si n g a n al g orit h m, 2)
r o u n d e d g e o gr a p hi c c o or di n at e s, a n d c o or di n at e s  wit h e q u al l atit u d e a n d
l o n git u d e, 3) c o or di n at e s  wit h  hi g h r e p ort e d i n a c c ur a c y, 4) c o or di n at e s i n t h e
s e a or i n t h e c o u ntr y c a pit al, c o or di n at e s f o r all k n o w n  h e r b ari a, a n d
c o or di n at e s i n a c c u r at el y c o ntri b ut e d t o t h e c o u ntr y c e ntr oi d.  A d diti o n all y,
t o r e d u c e s a m pli n g bi a s, o c c urr e n c e s  w er e t hi n n e d t o o n e  p er gri d c ell
f oll o wi n g ( Willi a m s a n d  Bl oi s, 2 0 1 8) a n d (J ar n e vi c h et al., 2 0 1 8).  S p e ci e s  wit h
f e w er t h a n 1 0 0 cl e a n e d a n d t hi n n e d o c c urr e n c e s  w er e e x cl u d e d fr o m t h e
a n al y si s t o a v oi d  p o orl y  fit or i n a c c ur at e  S D M s ( v a n  Pr o o s dij et al., 2 0 1 6;
S o ult a n a n d  S a fi, 2 0 1 7).  T hi s l eft 1 1 5 s p e ci e s  wit h s uf fi ci e nt o c c u rr e n c e  d at a.

F or e n vir o n m e nt al  d at a,  w e  u s e d a c o m bi n ati o n of cli m ati c a n d t o p o gr a p hi c
v a ri a bl e s.  L G M,  pr e s e nt, a n d 2 0 7 0 cli m at e  d at a f or t h e 1 9 bi o cli m ati c v ari a bl e s
w er e  d o w nl o a d e d fr o m  w orl d cli m. or g at 2. 5  mi n ut e s s p ati al r e s ol uti o n ( a b o ut
4. 5 k m at t h e e q u at or) ( Fi c k a n d  Hij m a n s, 2 0 1 7).  W e  u s e d  C o m m u nit y  Cli m at e
S y st e m  M o d el v er si o n 4 ( C C S M 4) at 2. 5  mi n ut e s s p ati al r e s ol uti o n t o  m o d el
L G M cli m at e i n  N e w  Z e al a n d.  T hi s  m o d el i s  wi d el y  u s e d a n d  h a s b e e n s h o w n
t o b e r e pr e s e nt ati v e of  p a st cli m at e r ef u gi a c o m p ar e d t o ot h er  m o d el s i n
s o ut h er n  A u str ali a ( W ort h et al., 2 0 1 4), t h e  P a ci fi c c o a st of t h e  U S ( M c G ui r e
a n d  D a vi s, 2 0 1 3),  E ur o p e ( S mit h et al., 2 0 1 3), a n d  N e w  Z e al a n d ( Li n d er et al.,
2 0 1 4) a n d i s s e n siti v e t o c h a n g e s i n gl a ci al f or ci n g  p a r a m et er s ( Br a d y et al.,
2 0 1 3).  F or f ut ur e cli m at e  w e  u s e d  C N R M- C M 5 2 0 7 0,  R el ati v e  C o n c e ntr ati o n
P at h w a y ( R C P) 8. 5 ( V ol d oi r e et al., 2 0 1 3), b e c a u s e i n a st u d y of t h e
p e rf or m a n c e of 4 0  G C M s i n  S o ut h e a st  A si a,  C N R M- C M 5  p erf or m e d b e st o v er
l a n d ar e a s ( K a m w o r a p a n a n d  S u r u s s a v a d e e, 2 0 1 9).  R C P 8. 5 r e p r e s e nt s
‘‘b u si n e s s a s  u s u al ’’ a nt hr o p o g e ni c cli m at e c h a n g e –  h o w t h e cli m at e  will b e
if  n o  miti g ati v e a cti o n i s t a k e n.  A  di git al el e v ati o n  m o d el ( D E M) f or  N e w
Z e al a n d  w a s al s o  d o w nl o a d e d fr o m  w orl d cli m a n d  u s e d t o c o m p ut e t h e
T o p o gr a p hi c  R u g g e d n e s s I n d e x ( T RI) of e a c h gri d c ell  u si n g t h e ‘‘s p ati al E c o ’’ R
p a c k a g e ( E v a n s, 2 0 2 1).

S p e ci e s  Di st ri b uti o n  M o d el s. — W e  b uilt  M a x E nt  S D M s  u si n g t h e
‘‘S D M T u n e ’’ p a c k a g e  w o r k fl o w i n  R.  Fi r st,  w e c oll e ct e d 5 0 0 0 r a n d o m
p s e u d o a b s e n c e  p oi nt s  wit hi n 2 0 0 k m of t h e  n e a r e st  p r e s e n c e  p oi nt.
P s e u d o a b s e n c e s  w er e al s o t hi n n e d t o  mir r o r  pr e s e n c e  p oi nt s.  F or e a c h
s p e ci e s,  w e  u s e d  d at a- dri v e n v ari a bl e s el e cti o n t o r e d u c e t h e 2 1 cli m ati c a n d
t o p o gr a p hi c v ari a bl e s  w hil e  m a xi mi zi n g  m o d el  p erf or m a n c e a s  m e a s ur e d b y
t h e  Ar e a  U n d er t h e  C ur v e ( A U C)  m etri c ( Fi el di n g a n d  B ell, 1 9 9 7; Ji m é n e z-
V al v er d e, 2 0 1 2).  O n c e v ari a bl e s  w er e s el e ct e d,  w e t u n e d  M a x E nt  m o d el
p a r a m et er s  u si n g a g e n eti c al g orit h m ( p o p ul ati o n si z e: 1 5, g e n er ati o n s: 2).
M o d el s  w er e tr ai n e d o n a r a n d o m s u b s et of 8 0 % of t h e  d at a a n d t e st e d o n 2 0 % .
Aft er g at h eri n g t e st  A U C  m etri c s,  w e r etr ai n e d t h e  m o d el s o n 1 0 0 % of t h e  d at a.
U n d er p e rf or mi n g  m o d el s ( A U C , 0. 7 5)  w er e r e m o v e d fr o m t h e a n al y si s
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f oll o wi n g  S w et s ( 1 9 8 8)  w hi c h  d e s cri b e s a n y  m o d el  wit h a n  A U C . 0. 7 a s f air,
. 0. 8 a s g o o d, a n d . 0. 9 a s e x c ell e nt.  T hi s l eft 1 0 7 s p e ci e s i n t h e  fi n al a n al y si s.
M o d el s  w er e tr ai n e d  u si n g t h e  pr e s e nt cli m at e a n d  pr oj e ct e d i nt o t h e  L G M a n d
2 0 7 0 cli m at e s p a c e.  Bi n ar y  pr e s e nt- a b s e nt  pr e di cti o n s f or e a c h s p e ci e s  w er e
d e fi n e d fr o m  P O C r a st er s  u si n g e q u al tr ai ni n g s e n siti vit y a n d s p e ci fi cit y
t hr e s h ol d s ( T e s s ar ol o et al., 2 0 1 4).  M e a n el e v ati o n,  m e a n l atit u d e, a n d t ot al
s uit a bl e ar e a  w er e c al c ul at e d f or e a c h s p e ci e s’  m o d el at e a c h ti m e  p eri o d  u si n g
t h e ‘‘r a st er ’’ R  p a c k a g e ( Hij m a n s, 2 0 2 2).  B et w e e n e a c h ti m e st e p ( L G M –
pr e s e nt a n d  pr e s e nt – 2 0 7 0)  w e al s o  d et er mi n e d t h e  p er c e nt ar e a g ai n e d,
st a bl e, a n d l o st f or e a c h s p e ci e s f oll o wi n g  Vil a- Vi ç o s a et al . ( 2 0 2 0).  Mi gr ati o n
r at e s  w er e c al c ul at e d b y  d et er mi ni n g t h e  di st a n c e b et w e e n t h e c e nt er of t h e
m e a n s uit a bl e ar e a (l atit u d e a n d l o n git u d e f or g e o gr a p hi c  di st a n c e, el e v ati o n
f or  u p sl o p e  mi gr ati o n), t h e n  di vi di n g b y t h e ti m e i n y e ar s b et w e e n ti m e
p eri o d s.

W e str e s s t h at o ur  m et h o d s ar e f u n d a m e nt all y li mit e d b y t h e li mit ati o n s of
S D M s a n d t h e  u n c ert ai nt y a s s o ci at e d  wit h  L G M  G C M s;  h o w e v er,  u si n g t h e s e
m et h o d s,  w e ai m t o r e pr e s e nt g e n er al  p att er n s of s p e ci e s ri c h n e s s of f er n s i n
N e w  Z e al a n d o v er ti m e a s a c c ur at el y a s  p o s si bl e.

St a c k e d  S p e ci e s  Di stri b uti o n  M o d el s a n d  C o m m u nit y  Di s si mil arit y  M et-
ri c s. — W e  utili z e d  S S D M t e c h ni q u e s t o  m o d el c o m m u niti e s t hr o u g h ti m e a n d
s p a c e i n  N e w  Z e al a n d.  S p e ci e s  T e m p or al  T ur n o v e r ( S T T) ( e q. 1) i s a c o m m o n
m etri c  u s e d t o e sti m at e c o m m u nit y  di s si mil arit y a n d i s  d eri v e d fr o m J a c c ar d’ s
di s si mil arit y i n d e x s p a c e ( Al b o u y et al ., 2 0 1 2;  S w e n s o n et al ., 2 0 1 2). I n e q. 1,  G
i s t h e  n u m b er of s p e ci e s g ai n e d a n d  L i s t h e  n u m b er of s p e ci e s l o st.  S T T r a n g e s
fr o m z er o t o o n e a n d  d e s cri b e s t h e c o m m u nit y  di s si mil arit y b et w e e n t w o ti m e
p eri o d s  wit h o n e i n di c ati n g c o m pl et e t ur n o v er a n d z er o i n di c ati n g  n o c h a n g e
i n s p e ci e s  n u m b er or c o m p o siti o n.

e q : 1: S T T ¼
G þ L

S R þ G

S T T c a n b e s e p ar at e d i nt o t h e  pr o p orti o n of c o m m u nit y si mil arit y a c c o u nt e d
f or b y 1) r e pl a c e m e nt –  S T T  d u e t o t h e r e pl a c e m e nt of a l o st s p e ci e s b y a  n e w
s p e ci e s i n a c o m m u nit y ( n o c h a n g e i n  S R) or 2)  n e st e d n e s s –  S T T  d u e t o t h e
g ai n or l o s s of s p e ci e s  wit hi n a c o m m u nit y ( p o siti v e or  n e g ati v e c h a n g e i n  S R)
( s e e  B a s el g a ( 2 0 1 0) f or  d et ail s a n d e q u ati o n s).  S T T  R ati o i s t h e  pr o p orti o n of
S T T  dri v e n b y  n e st e d n e s s ( v al u e s . . 5 i n di c at e t h at  S T T i s  dri v e n b y
n e st e d n e s s; , . 5 i n di c at e s  S T T  dri v e n b y r e pl a c e m e nt).  H er e,  w e  u s e  S T T a n d
S T T  R ati o t o  d e s cri b e f er n c o m m u nit y  d y n a mi c s i n  N e w  Z e al a n d.

R E S U L T S

B a s e d o n t h e r e s ult s fr o m 1 0 7  S D M s, f er n s i n  N e w  Z e al a n d ar e  pr e di ct e d t o
h a v e  mi gr at e d s o ut h w ar d – a w a y fr o m t h e e q u at or – a n d  u p sl o p e si n c e t h e
L G M.  T h e y ar e  pr e di ct e d t o c o nti n u e s o ut h w ar d  mi gr ati o n t hr o u g h 2 0 7 0.  N e w
Z e al a n d f er n s  h a v e b e e n e x p a n di n g i n t ot al s uit a bl e ar e a  d uri n g t hi s ti m e a s
w ell,  d e s pit e a nt hr o p o g e ni c cli m at e c h a n g e.  Fi g ur e 1 A,  B,  C s h o w s  pr e di ct e d
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F I G. 1.  M o d el e d f er n  S p e ci e s  Ri c h n e s s ( S R) ( 1 0 7 s p e ci e s)  d uri n g t h e  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m ( L G M)

( A); t h e  pr e s e nt ( B); a n d 2 0 7 0  u n d er 8 5 r c p gl o b al cli m at e  m o d el ( C).  D ar k er gr e e n s i n di c at e  hi g h er
S R.  C h a n g e i n  S R ( D S R) b et w e e n ti m e  p eri o d s:  L G M t o  pr e s e nt ( D) a n d  pr e s e nt t o 2 0 7 0 ( E).  R e d s

i n di c at e a  d e cr e a s e i n  S R a n d bl u e s i n di c at e a n i n cr e a s e i n  S R.
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t ot al f er n  di v er sit y ( of t h e 1 0 7 s p e ci e s  m o d ell e d) at t h e  L G M ( Fi g. 1 A), t h e
pr e s e nt ( Fi g. 1 B), a n d 2 0 7 0 ( Fi g. 1 C).  C ar ef ul e x a mi n ati o n of t h e s e  fi g ur e s
r e v e al s t h at t h e c e nt er of  di v er sit y f or t h e f er n s of  N e w  Z e al a n d (i n cl u d e d i n
t hi s st u d y) i s  pr e s e ntl y  di s p er s e d t hr o u g h o ut t h e  N ort h I sl a n d a n d i n t h e
n ort h w e st er n c or n er of t h e  S o ut h I sl a n d ( Fi g. 1 A).  D uri n g t h e  L G M, ar e a s  wit h
hi g h f er n s p e ci e s ri c h n e s s  w er e c o n str ai n e d t o t h e  n ort h er n ti p of t h e  N ort h
I sl a n d a n d t h e  w e st c o a st of t h e  S o ut h I sl a n d ( Fi g. 1 A). I n 2 0 7 0, f er n  S R i s
pr e di ct e d t o i n cr e a s e i n  n ort h w e st er n  S o ut h I sl a n d, a n d i n t h e  m o u nt ai n o u s
r e gi o n s of t h e  N ort h a n d  S o ut h I sl a n d s ( Fi g. 1 E).  T h e c e nt er of  di v er sit y  will
e x p a n d c o n si d er a bl y  d o w n t h e  w e st c o a st of t h e  S o ut h I sl a n d  w hil e t h e l o w
el e v ati o n ar e a s of t h e  N ort h I sl a n d  will l o s e s p e ci e s.  Si n c e t h e  L G M, f er n  S R
h a s i n cr e a s e d a cr o s s t h e  m aj orit y of  N e w  Z e al a n d ( Fi g. 1 D).

T h e  m e a n  m o d el e d r a n g e si z e of f er n s p e ci e s i n  N e w  Z e al a n d i n cr e a s e d fr o m
3 1, 0 0 0 k m 2 t o 5 7, 0 0 0 k m2 fr o m  L G M –  pr e s e nt a n d t o 7 2, 0 0 0 k m2 i n 2 0 7 0
( S u p pl e m e nt ar y  T a bl e 1).  A d diti o n all y, s p e ci e s ar e  pr e di ct e d t o  h a v e t o
mi gr at e  u p sl o p e a n d a w a y fr o m t h e e q u at or t o st a y  wit hi n f a v or a bl e cli m at e
c o n diti o n s.  B et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt, f er n s i n  N e w  Z e al a n d  mi gr at e d
u p sl o p e at a n a v er a g e r at e of 0. 0 0 2  m yr 1 w hil e t h e y ar e  pr e di ct e d t o  h a v e t o
mi gr at e 1. 1 6  m yr 1 b et w e e n  n o w a n d 2 0 7 0.  Si mil arl y, o ur  d at a s u g g e st t h at
s o ut h w ar d  mi gr ati o n r at e s  m u st b e or d er s of  m a g nit u d e  hi g h er b et w e e n  n o w
a n d 2 0 7 0 t h a n t h e y  h a v e b e e n i n t h e  p a st ( 0. 0 0 3 k m yr 1 a n d 2. 3 5 k m yr 1 ,
r e s p e cti v el y) t o k e e p  u p  wit h cli m at e c h a n g e.

F er n c o m m u niti e s a cr o s s  N e w  Z e al a n d  h a v e a n d  will c o nti n u e t o e x p eri e n c e
hi g h  S T T ( Fi g. 2 A,  B).  Fr o m t h e  L G M t o t h e  pr e s e nt, t h e gl o b al a v er a g e  S T T
v al u e i s 0. 7 6, i n di c ati n g t h at t h e a v er a g e f er n c o m m u nit y i n  N e w  Z e al a n d i s
o nl y 2 4 % si mil a r t o it s  L G M a n al o g u e.  Fr o m t h e  pr e s e nt t o 2 0 7 0, t h e gl o b al
a v er a g e i s 0. 5 8 ( Fi g. 3 B).  T h e  m aj orit y of  S T T i n  m o st of  N e w  Z e al a n d c a n b e
attri b ut e d t o r e pl a c e m e nt, t h e r e pl a c e m e nt of a n ol d s p e ci e s b y a  n e w s p e ci e s
i n a c o m m u nit y ( Fi g. 2 C,  D).  T h e  L G M –  pr e s e nt  S T T  R ati o gl o b al a v er a g e i s
0. 2 7 a n d t h e  pr e s e nt – 2 0 7 0 a v er a g e i s 0. 3 9, i n di c ati n g 2 7 % a n d 3 9 % of  S T T
d u e t o  n e st e d n e s s ( 7 3 % a n d 6 1 % r e pl a c e m e nt) r e s p e cti v el y.

T h e  pr o p orti o n of  S T T  dri v e n b y  n e st e d n e s s i s l ar g el y  dri v e n b y s p e ci e s
g ai n.  O n a v er a g e, b et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt, s p e ci e s ar e  pr e di ct e d t o
h a v e g ai n e d 6 0. 4 % s uit a bl e ar e a a n d l o st 1 3. 5 %,  w hil e 2 6. 0 % r e m ai n e d st a bl e.
B et w e e n  n o w a n d 2 0 7 0, s p e ci e s ar e  pr e di ct e d t o g ai n 3 2. 4 %, l o s e 1 9. 7 %,  w hil e
4 7. 9 %  will r e m ai n st a bl e.  A c c or di n g t o o ur  m o d el s, s p e ci e s’ r a n g e s  h a v e b e e n
a n d  will c o nti n u e t o e x p a n d a n d  m o v e  u p i n el e v ati o n.  T hi s r a n g e e x p a n si o n
t hr o u g h ti m e  h a s f or m e d a str o n g  mi d- el e v ati o n s p e ci e s ri c h n e s s  p e a k ( Fi g.
3 A).  O ur  m o d el s al s o i n di c at e a  mi d- el e v ati o n  p e a k i n  S T T  R ati o.  Mi d-
el e v ati o n c o m m u niti e s ar e g ai ni n g s p e ci e s (r e s ulti n g i n  S T T  d u e t o  n e st e d-
n e s s)  w hil e l o w a n d  hi g h el e v ati o n c o m m u niti e s ar e e x hi biti n g  hi g h  d e gr e e s of
s p e ci e s r e pl a c e m e nt ( Fi g. 3 C).

W h e n s p e ci e s’ r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e ar e gr o u p e d b y f a mil y ( a g o o d
e sti m at e of  p h yl o g e n eti c a n d f u n cti o n al  di v er sit y), o ur st u d y  d e m o n str at e s t h at
f a mil y- wi d e r e s p o n s e s t o c h a n g e s i n cli m at e ar e v ari a bl e t hr o u g h ti m e ( Fi g. 4).
F or e x a m pl e, t h e  N e p hr ol e pi d a c e a e,  Gl ei c h e n e a c e a e, a n d  P sil ot a c e a e e x hi b-
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F I G. 2.  S p e ci e s  T e m p or al  T ur n o v er ( S T T) b et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt ( A) a n d t h e  pr e s e nt

a n d 2 0 7 0 ( B).  D ar k er r e d s i n di c at e  hi g h er  S T T ( c o m m u niti e s  m or e  di s si mil ar).  S T T  R ati o b et w e e n
t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt ( C) a n d t h e  pr e s e nt a n d 2 0 7 0 ( D).  Bl u e s i n di c at e i n cr e a si n gl y  hi g h

pr o p orti o n of  S T T attri b ut e d t o  n e st e d n e s s ( s p e ci e s l o s s or g ai n); r e d s i n di c at e  hi g h er  pr o p orti o n s

of r e pl a c e m e nt.
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F I G. 3.  G e n er ali z e d  A d diti v e  M o d el ( G A M) of el e v ati o n al gr a di e nt i n  S R ( A),  S T T ( B), a n d  S T T

R ati o ( C).  Fr o m t h e  pr e s e nt t o 2 0 7 0, t h er e i s a  p o siti v e r el ati o n s hi p b et w e e n el e v ati o n a n d  S T T b ut
a  n e g ati v e r el ati o n s hi p b et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt ( B).  O ur  m o d el s  d e m o n str at e t h e

d e v el o p m e nt of a  pr o n o u n c e d  mi d- el e v ati o n s p e ci e s ri c h n e s s  p e a k o v er ti m e a s t e m p er at ur e s  w ar m

( A); a d diti o n all y, t h e y s u g g e st a  mi d- el e v ati o n  p e a k i n  S T T  R ati o f or b ot h ti m e  p eri o d s ( C).  Mi d-

el e v ati o n  S T T i s  dri v e n b y  n e st e d n e s s  w hil e l o w a n d  hi g h el e v ati o n  S T T i s  dri v e n b y r e pl a c e m e nt.
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it e d  hi g h  p er c e nt l o s s fr o m  L G M –  pr e s e nt, b ut ar e  pr e di ct e d t o e x hi bit
u ni v er s all y  hi g h g ai n fr o m  pr e s e nt – 2 0 7 0.  Alt er n ati v el y, t h e  O p hi o gl o s s a c e a e,
a  hi g h l atit u d e s p e ci ali st f a mil y c h ar a ct eri z e d b y s m all  pl a nt s a n d s u bt err a-
n e a n g a m et o p h yt e s, e x hi bit s c o n si st e ntl y  hi g h l e v el s of r a n g e l o s s.  T h e
C y at h e a c e a e a n d  Di c k s o ni a c e a e,  w hi c h  m a k e  u p t h e e c ol o gi c all y i m p ort a nt
tr e e f er n cl a d e. e x hi bit c o n si st e nt r ati o s of g ai n, l o s s, a n d st a bilit y b et w e e n t h e
t w o ti m e  p e ri o d s c h ar a ct eri z e d b y  hi g h  p er c e nt g ai n a n d l o s s c o u pl e d  wit h
littl e st a bilit y ( Fi g. 4).  T h e r el ati v e  diff er e n c e i n f a mil y-l e v el  di v er sit y t hr o u g h
ti m e  will f u n d a m e nt all y alt er t h e  p h yl o g e n eti c a n d f u n cti o n al  di v er sit y of  N e w
Z e al a n d e c o s y st e m s.

D I S C U S SI O N

E a rt h’ s cli m at e  h a s al w a y s b e e n  d y n a mi c, oft e n c h a n gi n g o n  m a c r o
ti m e s c al e s of t e n s or  h u n dr e d s of t h o u s a n d s of y e ar s. I n r e s p o n s e, s o m e
s p e ci e s  h a v e t h e c a p a cit y t o  mi gr at e a cr o s s g e o gr a p hi c s p a c e a n d o v er ti m e
( M orit z et al ., 2 0 0 8;  Vil a- Vi ç o s a et al ., 2 0 2 0).  T h e  pr e s e nt st u d y  u s e s t h e 1 0 7
m o st c o m m o n  N e w  Z e al a n d f er n s p e ci e s a s a c a s e st u d y t o el u ci d at e
r el ati o n s hi p s b et w e e n  p a st,  pr e s e nt, a n d f ut ur e c o m m u niti e s  d uri n g t hi s
d y n a mi c  p eri o d of cli m at e  w ar mi n g.  S p e ci fi c all y,  w e i n v e sti g at e t h e i n fl u e n c e
of i n di vi d u al s p e ci e s’ r a n g e e x p a n si o n, c o ntr a cti o n, a n d  mi gr ati o n o n s p e ci e s
ri c h n e s s, s p e ci e s t e m p or al t ur n o v er, a n d  p h yl o g e n eti c a n d f u n cti o n al  di v er sit y
of  N e w  Z e al a n d’ s e c o s y st e m s.

O ur r e s ult s i n di c at e a n o v er all i n cr e a s e i n a v er a g e i n di vi d u al s p e ci e s r a n g e
si z e fr o m t h e  L G M t hr o u g h 2 0 7 0, fr o m 3 1, 0 0 0 t o 7 2, 0 0 0 k m 2 d uri n g t h e  L G M
a n d 2 0 7 0, r e s p e cti v el y.  P att er n s of  pr e s e nt s p e ci e s ri c h n e s s  pr e di ct e d b y o ur
m o d el s ar e c o n si st e nt  wit h ot h er  m o d elli n g  p a p er s  w hi c h f o c u s o n  N e w
Z e al a n d f er n s ( L e h m a n n,  L e at h wi c k, a n d  O v ert o n, 2 0 0 2;  Z a ni e w s ki et al .,
2 0 0 2).  H o w e v er, t hi s st u d y i s t h e  fir st of it s ki n d t o  m o d el f er n  di v er sit y  d uri n g

F I G. 4.  M o d el e d  p er c e nt a g e of s p e ci e s’ r a n g e s l o st, g ai n e d, or st a bl e ( gr o u p e d b y f a mil y a n d
or d er e d b y  p er c e nt l o s s) b et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt a n d t h e  pr e s e nt a n d 2 0 7 0  u n d er a n 8 5

r c p  G C M.  R e d i n di c at e s l o s s, gr e e n, st a bl e, a n d bl u e, g ai n.  Li n e s c o n n e ct f a mili e s a cr o s s ti m e

p eri o d s.  R e d li n e s i n di c at e t h e tr e e f er n f a mili e s:  C y at h e a c e a e a n d  Di c k s o ni a c e a e.  T h e  hi g h  d e gr e e

of li n e cr o s si n g s u g g e st s t h at  p h yl o g e n eti c  di v er sit y  wit hi n  N e w  Z e al a n d’ s e c o s y st e m s  h a s b e e n
s hifti n g t o f a v or s o m e f a mili e s o v er ot h er s at  diff er e nt  p eri o d s of ti m e.
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t h e  L G M.  D uri n g t h e  L G M,  S R  w a s li k el y gr e at e st o n t h e  N ort h er n ti p of t h e
N ort h I sl a n d a n d t h e f ar- n ort h w e st c o a st of t h e  S o ut h I sl a n d ( Fi g. 1 A).  T h e s e
r e s ult s ar e c o n si st e nt  wit h s p or e f o s sil st u di e s fr o m t hi s  p e ri o d  w hi c h  d e s cri b e
t h e  N ort h er n  N ort h I sl a n d a s  d o mi n at e d b y  w et, t all  p o d o c ar p, br o a dl e af f or e st
a n d b e e c h f or e st a n d t h e  W e st er n  S o ut h I sl a n d a s  mi x e d s hr u bl a n d a n d b e e c h
f or e st  w h er e  m a n y f er n s p e ci e s ar e li k el y t o t hri v e ( S a n dif or d et al., 2 0 0 3;
S u g g at e a n d  Al m o n d, 2 0 0 5;  N e w n h a m et al., 2 0 0 7; 2 0 1 3).  S h e p h er d,  P erri e,
a n d  Br o w n s e y ( 2 0 0 7) f o u n d t h at A s pl e ni u m  h o o k e ri a n u m li k el y s ur vi v e d t h e
L G M i n l ar g e,  wi d e s pr e a d  p o p ul ati o n s o n t h e  N ort h I sl a n d.  T hi s i s r e fl e ct e d i n
o ur  m o d el r e s ult s  w hi c h  pr e di ct a l ar g e s uit a bl e ar e a f or A.  h o o k e ri a n u m
d uri n g t h e  L G M ( S u p pl e m e nt ar y  T a bl e 1).

A d diti o n all y, s p e ci e s ar e  pr e di ct e d t o  mi gr at e  u p sl o p e a n d a w a y fr o m t h e
e q u at or.  H o w e v er, it i s i m p ort a nt t o  n ot e t h at t h e  L G M  p eri o d t o t h e  pr e s e nt i s
2 2, 0 0 0 y e ar s c o m p ar e d t o t h e 5 0 y e ar s b et w e e n t o d a y a n d 2 0 7 0.  E x p e ri m e nt al
e vi d e n c e s u g g e st s t h at s p e ci e s ar e  u nli k el y t o  mi gr at e  wit h s uf fi ci e nt s p e e d t o
m ai nt ai n t h eir  pr ef err e d cli m at e a s a nt hr o p o g e ni c cli m at e c h a n g e i s s o r a pi d
( C orl ett a n d  W e st c ott, 2 0 1 3).  B et w e e n t h e  L G M a n d t h e  pr e s e nt, o ur r e s ult s
s u g g e st a n a v er a g e  u p sl o p e  mi gr ati o n r at e of 0. 0 0 2  m yr 1 a n d 1. 1 6  m yr 1

b et w e e n  n o w a n d 2 0 7 0 i n or d er t o k e e p  u p  wit h cli m at e c h a n g e s.  Si mil arl y,
o ur  d at a s u g g e st t h at s o ut h w ar d  mi gr ati o n r at e s  will b e or d er s of  m a g nit u d e
hi g h er b et w e e n  n o w a n d 2 0 7 0 t h a n t h e y  h a v e b e e n i n t h e  p a st ( 0. 0 0 3 k m yr 1

a n d 2. 3 5 k m yr 1 , r e s p e cti v el y).  D e s pit e  N e w  Z e al a n d b ei n g  hi g hl y  m o u nt ai n-
o u s  wit h  m u c h a v ail a bl e  u p sl o p e  h a bit at t o i n h a bit, t hi s  m o d el e d r at e i s
d o u bl e t h e e sti m at e  d eri v e d fr o m  pr e vi o u s  w or k  w hi c h e sti m at e d a  mi gr ati o n
r at e of 1 k m yr 1 r e q uir e d t o ‘‘k e e p  u p ’’ wit h cli m at e c h a n g e ( C orl ett a n d
W e st c ott, 2 0 1 3).  H o w e v er, s o m e f er n s p e ci e s  h a v e b e e n s h o w n t o b e v er y
eff e cti v e l o n g- di st a n c e  di s p er s er s, al b eit o n a g e ol o gi c al ti m e s c al e,  w hi c h  m a y
b e c o m e i n cr e a si n gl y b e n e fi ci al i n t h e c o mi n g  d e c a d e s a s t h e cli m at e c h a n g e s
r a pi dl y ( P erri e a n d  Br o w n s e y, 2 0 0 7;  S h e p h er d et al ., 2 0 0 9).  W h et h er f er n s i n
N e w  Z e al a n d  will b e a bl e t o  mi gr at e f a st e n o u g h r e m ai n s t o b e  u n d er st o o d a n d
n e e d s f urt h er l o n g-t er m o b s er v ati o n al st u d y.

S S D M s  m a y o v er e sti m at e  S R  w h e n c o m p a r e d t o c o m m u nit y c o m p o siti o n
d at a ( D u b ui s et al ., 2 0 1 1;  D el  T or o et al ., 2 0 1 9).  C o n s e q u e ntl y, ot h e r  m et h o d s
s u c h a s  m a cr o e c ol o gi c al  m o d elli n g  h a v e b e e n s u g g e st e d a s  m or e eff e cti v e t h a n
S S D M at  m o d elli n g c o m m u niti e s o v er ti m e;  h o w e v er, o ur st u d y  pr o vi d e s
i m p ort a nt i n si g ht s i nt o t e m p or al c o m m u nit y  d y n a mi c s.  S S D M s  d o  n ot a c c o u nt
f o r bi oti c i nt e r a cti o n s s u c h a s c o m p etiti o n, f a cilit ati o n, o r e c ol o gi c al
s u c c e s si o n. I n st e a d, t h e y o nl y a c c o u nt f or t h e cli m ati c  dri v er s of s p e ci e s
di stri b uti o n s s u c h a s t e m p e r at ur e a n d  m oi st ur e.  T h u s, a s bi oti c i nt er a cti o n s
ar e  n ot i n cl u d e d i n  S S D M s, t h e y c a n b e  u s e d t o i nf or m  h o w cli m at e  m a y
p ot e nti all y  m e di at e f u n d a m e nt al bi oti c i nt er a cti o n s t hr o u g h ti m e.  O ur  d at a
s u g g e st t h at  hi g h  S T T i n  N e w  Z e al a n d i s  dri v e n b y  n e st e d n e s s at  mi d-
el e v ati o n s a n d r e pl a c e m e nt at  hi g h a n d l o w el e v ati o n s a cr o s s b ot h ti m e
p eri o d s ( Fi g. 3 C).  Hi g h  n e st e d n e s s i s  dri v e n b y i n cr e a s e d  S R at  mi d- el e v ati o n s
( Fi g. 3 A).  T h e s e r e s ult s s u g g e st t h at a s t h e cli m at e c h a n g e s,  mi d dl e el e v ati o n
e n vir o n m e nt s  will b e c o m e cli m ati c all y s uit a bl e f or a n i n cr e a s e d n u m b er of
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f er n s p e ci e s.  O n t h e o n e  h a n d, t hi s c o ul d l e a d t o a g e n er al i n cr e a s e i n
c o m p etiti o n at  mi d- el e v ati o n s a s  m or e t h a n o n e s p e ci e s vi e s t o  fill e a c h
f u n cti o n al r ol e i n t h e e c o s y st e m  w hi c h c o ul d  dri v e e xti n cti o n or  di s pl a c e m e nt
of l o c al,  mi d- el e v ati o n s p e ci e s or t h e e xtir p ati o n of l o w el e v ati o n s p e ci e s t h at
f ail t o c o m p et e.  O n t h e ot h er  h a n d,  hi g h r e pl a c e m e nt i n  hi g h a n d l o w el e v ati o n
e n vir o n m e nt s  wit h littl e c h a n g e i n  S R c o ul d l e a d t o f u n d a m e nt all y  diff er e nt
pr o c e s s e s g o v er ni n g t h e f or m ati o n of t h e  fi n al c o m m u nit y.  T h e s e e n vir o n-
m e nt s  will b e c o m e cli m ati c all y s uit a bl e f or a diff e r e nt s et of f er n s p e ci e s.
D e p e n di n g o n t h e f u n cti o n al  di v er sit y of t h e s e  n e w c o m m u niti e s, t hi s c o ul d
l e a d t o l e s s c o m p etiti o n f or s o m e  ni c h e s,  m or e c o m p etiti o n f or ot h er s a n d, if a
s p e ci e s  filli n g a n i m p ort a nt f u n cti o n al r ol e i s f or c e d t o  mi gr at e, r e d u c e d
e c o s y st e m f u n cti o ni n g a n d r e d u c e d f a cilit ati o n a n d/ or s u c c e s si o n.

A n e x a m pl e of  h o w s hift s i n f u n cti o n al  di v er sit y c o ul d i m p a ct f or e st-l e v el
d y n a mi c s c a n b e  h y p ot h e si z e d t hr o u g h tr e e f er n s.  Wit h t h eir r o u g h,  fi s s ur e d
m a nt el t e xt ur e, tr e e f er n s  pr o vi d e e s s e nti al  h a bit at f or  m a n y e pi p h yti c s p e ci e s
( M or a n et al ., 2 0 0 3;  N e w n h a m et al., 2 0 0 7), t h eir  d e n s e cr o w n s s h a d e t h e
u n d e r st or y, a n d t h eir litt er  filt er s  u n d er st or y c o m m u niti e s ( B r o c k et al ., 2 0 1 8).
A r e d u cti o n i n tr e e f er n s p e ci e s ri c h n e s s ( a n d/ or  d e n sit y if cli m at e i s o nl y
m ar gi n all y f a v or a bl e f or tr e e f er n gr o wt h)  m a y i m p a ct  u n d e r st or y li g ht l e v el s
a n d c o ul d i m p a ct  m a n y s h a d e-t ol er a nt s p e ci e s.  W hil e t hi s st u d y  d o e s  n ot
e x pli citl y i n v e sti g at e t h e s e i nt er a cti o n s, it  d o e s r e v e al br o a d el e v ati o n al
p att er n s i n  S T T  R ati o  u n d e r c h a n gi n g cli m at e r e gi m e s.  F ut ur e st u di e s s h o ul d
i n v e sti g at e t h e s e i d e a s f urt h er a cr o s s a l ar g e r st u d y ar e a a n d b y s plitti n g
s p e ci e s i nt o f u n cti o n al gr o u p s t o i n v e sti g at e f u n cti o n al  di v er sit y a cr o s s
el e v ati o n s a n d t hr o u g h ti m e.  N e w  Z e al a n d’ s  m o u nt ai n s s h o w o n e  p ot e nti al
el e v ati o n al  p att e r n of  S T T  R ati o b ut  m a y  n ot b e r e pr e s e nt ati v e of t h e l ar g er r ol e
of  m o u nt ai n s i n s p e ci e s’ r e s p o n s e s t o c h a n gi n g cli m at e s.

H er e,  w e al s o s h o w t h at  diff er e nt f a mili e s  m a y e x hi bit  diff er e nt r e s p o n s e s t o
cli m ati c c h a n g e t hr o u g h ti m e ( Fi g. 4).  F a mili e s s p a n a r e m ar k a bl y l ar g e r a n g e
of  p er c e nt g ai n, l o s s, a n d st a bilit y.  T h e  pr e s e nt – 2 0 7 0 i s c h ar a ct eri z e d b y l e s s
o v e r all r a n g e st a bilit y a n d  m or e  n o v el  h a bit at g ai n  w h e n c o m p ar e d t o  L G M –
p r e s e nt.  H o w e v e r, t h e r ati o of g ai n:l o s s: st a bilit y i s  n ot s et a c r o s s t h e
p h yl o g e n y.  F a mili e s  wit h l o w e r st a bilit y v al u e s  m a y c o n si st of s p e ci e s  wit h
s m all, r a pi dl y c h a n gi n g cli m ati c  ni c h e s.  S u c h s m all-r a n g e s p e ci e s  m a y b e at a n
i n cr e a s e d ri s k t o e xti n cti o n i m p o s e d b y r a pi d cli m at e c h a n g e. I n c o ntr a st,
f a mili e s  wit h  hi g h st a bilit y v al u e s  m a y c o n si st of g e n er ali st s p e ci e s  wit h l ar g e r
cli m ati c  ni c h e s.  T h e l ar g e  d e gr e e of r a n k c h a n g e fr o m o n e ti m e  p eri o d t o t h e
n e xt (i n di c at e d b y cr o s si n g li n e s i n  Fi g. 4)  m a y i n di c at e t h at t h e o v er all
p h yl o g e n eti c c o m p o siti o n of  N e w  Z e al a n d e c o s y st e m s  h a s b e e n a n d  will
c o nti n u e t o c h a n g e a s t h e cli m at e c h a n g e s. It  m a y ot h er wi s e  n ot s p ell
f u n cti o n al c h a n g e s f or  N e w  Z e al a n d’ s e c o s y st e m s, a s  wit hi n a f a mil y, t h er e
m a y b e a s p e ci e s a d a pt e d t o e v er y cli m at e t h at c a n  fill t h e f u n cti o n al r ol e l eft
b e hi n d b y t h e s p e ci e s t h at l eft.  F or e x a m pl e, t h e  w ar m-l o vi n g C y at h e a
m e d ull ari s m a y b e a bl e t o r e pl a c e t h e  m or e c ol d-l o vi n g Di c k s o ni a  fi br o s a a s D.
fi br o s a i s f or c e d o ut a s t h e cli m at e  w ar m s. I n t hi s e x a m pl e, t h e  p h yl o g e n eti c
di v e r sit y of t h e e c o s y st e m  h a s t e c h ni c all y c h a n g e d  wit h littl e t o  n o
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c o n s e q u e n c e s f or f u n cti o n al  di v er sit y s a v e f or s m all  diff er e n c e s i n t h e tr ait s,
p h e n ol o g y,  mi cr o cli m ati c  pr ef er e n c e s, et c. b et w e e n t h e t w o s p e ci e s.

T hi s st u d y i s o n e of t h e  m o st c o m pr e h e n si v e of it s ki n d t o  m o d el f er n
r e s p o n s e t o cli m at e c h a n g e i n  N e w  Z e al a n d ( b ut s e e  m o d elli n g  p a p er s
( L e h m a n n,  L e at h wi c k, a n d  O v ert o n, 2 0 0 2;  Z a ni e w s ki et al ., 2 0 0 2;  S yf ert et al .,
2 0 1 3)).  H er e,  w e  d e m o n str at e t h at f er n  S R i n  N e w  Z e al a n d i s li k el y t o c o nti n u e
mi gr ati n g b ot h  u p sl o p e a n d s o ut h w ar d, a w a y fr o m t h e e q u at or t o k e e p  p a c e
wit h cli m at e c h a n g e.  W e al s o s h o w t h at  S T T  R ati o i s gr e at e st at  mi d- el e v ati o n s
w h er e  S R i s  pr e di ct e d t o i n cr e a s e a cr o s s  N e w  Z e al a n d.  Fi n all y,  w e e x pl or e t h e
r e s p o n s e of  diff er e nt f er n f a mili e s t o t h e s e cli m at e c h a n g e s t hr o u g h ti m e.
W hil e s u c h  m o d elli n g st u di e s  will al w a y s  m a k e a s s u m pti o n s a n d  h a v e
li mit ati o n s, t h e y ar e  u s ef ul a s  h y p ot h e si s g e n e r at o r s f or bi ol o gi st s a n d
i nf or m ati o n f or  p oli c y  m a k er s.  T o e xt e n d o ur  pr e di cti o n s, f ut ur e  w or k s h o ul d
s et  u p a s eri e s of c o m m o n g ar d e n e x p eri m e nt s a cr o s s r ai nf all a n d t e m p er at ur e
gr a di e nt s t o e x a mi n e t h e e c ol o gi c al  pl a sti cit y of  N e w  Z e al a n d tr e e f er n s a s t hi s
gr o u p cl e arl y  pl a y s a  di s pr o p orti o n at e i n fl u e n c e o n t h e s e f or e st s.  A c c or di n g t o
o ur  pr e di cti o n s, c o n s er v ati o n eff ort s ar e li k el y b e st f o c u s e d o n l o wl a n d ar e a s
o n t h e  N ort h I sl a n d  w h er e cli m at e c h a n g e i s  pr e di ct e d t o  h a v e t h e gr e at e st
n e g ati v e eff e ct o n f er n s p e ci e s ri c h n e s s i n  N e w  Z e al a n d.

A C K N O W L E D G E M E N T S
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a ut h or o n a n e x hi biti n g tri p t o  N e w  Z e al a n d a n d  h el pf ul i n si g ht i nt o a n e arli er  dr aft of t hi s  p a p er.
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el e v ati o n gr a di e nt.  Bi o g e o s ci e n c e s 1 1: 8 4 3 – 8 5 6.

B A S E L G A ,  A. 2 0 1 0.  P artiti o ni n g t h e t ur n o v er a n d  n e st e d n e s s c o m p o n e nt s of b et a  di v er sit y.  Gl o b al

E c ol o g y a n d  Bi o g e o gr a p h y 1 9: 1 3 4 – 1 4 3.

B R A D Y ,  E.  C.,  B.  L.  OT T O - BLI E S N E R , J. E. KA Y , A N D N.  R O S E N B L O O M . 2 0 1 3.  S e n siti vit y t o  Gl a ci al  F or ci n g

i n t h e  C C S M 4. J o ur n al of  Cli m at e 2 6: 1 9 0 1 – 1 9 2 5.

B R O C K , J.  M.  R.,  N.  S.  MO R A L E S , B. R. BU R N S , G. L. W. A N D P E R R Y . 2 0 2 0.  T h e  h ar e, t ort oi s e a n d cr o c o dil e

r e vi sit e d:  Tr e e f er n f a cilit ati o n of c o nif er  p er si st e n c e a n d a n gi o s p er m gr o wt h i n si m ul at e d

f or e st s. J o ur n al of  E c ol o g y 1 0 8: 9 6 9 – 9 8 1.

B R O C K , J.  M.  R.,  G.  L.  W.  PE R R Y , T. BU R K H A R D T , A N D B.  R.  B U R N S . 2 0 1 8.  F or e st s e e dli n g c o m m u nit y

r e s p o n s e t o  u n d er st or e y  filt eri n g b y tr e e f er n s. J o ur n al of  V e g et ati o n  S ci e n c e 2 9: 8 8 7 – 8 9 7.

B R O C K , J.  M.  R.,  G.  L.  W.  PE R R Y , W. G. LE E , A N D B.  R.  B U R N S . 2 0 1 6.  T r e e f e r n e c ol o g y i n  N e w

Z e al a n d:  A  m o d el f o r s o ut h e r n t e m p er at e r ai nf o r e st s.  F o r e st  E c ol o g y a n d  M a n a g e m e nt

3 7 5: 1 1 2 – 1 2 6.

W A T T S  A N D  W A T KI N S:  N E W  Z E A L A N D  F E R N S  A N D  C LI M A T E  C H A N G E 3 6 7

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ A m eri c a n- F er n- J o ur n al o n 1 2 N o v 2 0 2 2
T er m s of U s e: htt p s:// bi o o n e. or g/t er m s- of- u s e A c c e s s pr o vi d e d b y U ni v er sit y of C ol or a d o B o ul d er Li br ari e s - U ni v er sit y of C ol or a d o S y st e m



B R O W N S E Y , P. A N D L.  P E R RI E . 2 0 1 5.  T a x o n o mi c  n ot e s o n t h e  N e w  Z e al a n d  fl or a:  T y p e s i n t h e f er n

f a mili e s  C y at h e a c e a e,  Di c k s o ni a c e a e a n d  L o x s o m at a c e a e.  N e w  Z e al a n d J o ur n al of  B ot a n y

5 3: 1 2 4 – 1 2 8.

C H A M B E R S ,  S.  M., A N D N.  C.  E M E R Y . 2 0 1 6.  P o p ul ati o n  diff er e nti ati o n a n d c o u nt er gr a di e nt v ari ati o n

t hr o u g h o ut t h e g e o gr a p hi c r a n g e i n t h e f er n g a m et o p h yt e Vitt ari a a p p al a c hi a n a .  A m eri c a n

J o ur n al of  B ot a n y 1 0 3: 8 6 – 9 8.

C O L W E L L ,  R.  K.,  G.  BR E H M , C. L. CA R D E L Ú S , A. C. GI L M A N, A N D J.  T.  LO N GI N O . 2 0 0 8.  Gl o b al  w ar mi n g,

el e v ati o n al r a n g e s hift s, a n d l o wl a n d bi oti c attriti o n i n t h e  w et tr o pi c s.  S ci e n c e 3 2 2: 2 5 8 – 2 6 1.

C O O M E S ,  D.  A.,  R.  B.  AL L E N , W. A. BE N T L E Y , L. E. BU R R O W S , C. D. CA N H A M , L. FA G A N , D. M. FO R S Y T H , A.

G A XI O L A - AL C A N T A R , R. L. PA R FI T T , W. A. RU S C O E , D. A. WA R D L E , D. J. WI L S O N, A N D E.  F.  W RI G H T .

2 0 0 5.  T h e  h ar e, t h e t ort oi s e a n d t h e cr o c o dil e:  T h e e c ol o g y of a n gi o s p er m  d o mi n a n c e, c o nif er

p er si st e n c e a n d f er n  filt eri n g. J o ur n al of  E c ol o g y 9 3: 9 1 8 – 9 3 5.

C O R L E T T ,  R.  T., A N D D.  A.  W E S T C O T T . 2 0 1 3.  Will  pl a nt  m o v e m e nt s k e e p  u p  wit h cli m at e c h a n g e ?

Tr e n d s i n  E c ol o g y a n d  E v ol uti o n 2 8: 4 8 2 – 4 8 8.

D E G A S P E R ,  A.  L.,  P.  V.  EI S E N L O H R, A N D A.  S A LI N O 2 0 1 5.  Cli m at e-r el at e d v ari a bl e s a n d g e o gr a p hi c

di st a n c e aff e ct f er n s p e ci e s c o m p o siti o n a cr o s s a v e g et ati o n gr a di e nt i n a s hri n ki n g  h ot s p ot.

Pl a nt  E c ol o g y a n d  Di v er sit y 8: 2 5 – 3 5.

D E G R O O T ,  G.  A.,  H. J.  DU RI N G , S. W. AN S E L L , H. SC H N EI D E R , P. BR E M E R , E. R. J. WU B S , J. W. MA A S , H.

K O R P E L AI N E N , A N D R.  H. J.  E R K E N S . 2 0 1 2.  Di v er s e s p or e r ai n s a n d li mit e d l o c al e x c h a n g e s h a p e

f er n g e n eti c  di v er sit y i n a r e c e ntl y cr e at e d  h a bit at c ol o ni z e d b y l o n g- di st a n c e  di s p er s al.

A n n al s of  B ot a n y 1 0 9: 9 6 5 – 9 7 8.

D E L T O R O , I.,  R.  R.  RI B B O N S, J. HA Y W A R D , A N D A.  N.  A N D E R S E N . 2 0 1 9.  Ar e st a c k e d s p e ci e s  di stri b uti o n

m o d el s a c c ur at e at  pr e di cti n g  m ulti pl e l e v el s of  di v er sit y al o n g a r ai nf all gr a di e nt ?  A u str al

E c ol o g y 4 4: 1 0 5 – 1 1 3.

D I F F E N B A U G H,  N.  S., A N D C.  B.  F I E L D. 2 0 1 3.  C h a n g e s i n e c ol o gi c all y criti c al t err e stri al cli m at e

c o n diti o n s.  S ci e n c e 3 4 1: 4 8 6 – 4 9 2.

D IM I C H E L E,  W.  A., I.  MO N T A Ñ E Z , C. PO U L S E N , A N D N. J.  T A B O R . 2 0 0 9.  Cli m at e a n d v e g et ati o n al r e gi m e

s hift s i n t h e l at e  P al e o z oi c i c e a g e e art h.  G e o bi ol o g y 7: 2 0 0 – 2 2 6.

D IM I C H E L E,  W.  A., A N D T.  L.  P HI L LI P S . 1 9 9 6.  Cli m at e c h a n g e,  pl a nt e xti n cti o n s a n d v e g et ati o n al

r e c o v er y  d uri n g t h e  Mi d dl e- L at e  P e n n s yl v a ni a n tr a n siti o n:  T h e c a s e of tr o pi c al  p e at-f or mi n g

e n vir o n m e nt s i n  N ort h  A m eri c a.  G e ol o gi c al  S o ci et y,  L o n d o n,  S p e ci al  P u bli c ati o n s 1 0 2: 2 0 1 –

2 2 1.

D O N A L D , J.  D., J.  R.  CL E G G , A N D M.  D.  F.  E L L W O O D . 2 0 1 7.  C ol o ni s ati o n of e pi p h yti c f er n s b y s ki n k s a n d

g e c k o s i n t h e  hi g h c a n o p y of a  B or n e a n r ai nf or e st.  H er p et ol o gi c al  B ull eti n 1 4 1: 3 2 – 3 4.

D O W N L O A D . ( n. d.).  R etri e v e d  M ar c h 6, 2 0 2 2, fr o m  htt p s:// w w w. g bif. or g/ o c c urr e n c e/ d o w nl o a d/

0 0 7 1 2 7 2- 2 1 0 9 1 4 1 1 0 4 1 6 5 9 7

D U B UI S ,  A., J.  PO T TI E R , V. RI O N, L. PE L LI S SI E R , J. P. TH E U RI L L A T , A N D A.  G UI S A N . 2 0 1 1.  Pr e di cti n g s p ati al

p att er n s of  pl a nt s p e ci e s ri c h n e s s:  A c o m p ari s o n of  dir e ct  m a cr o e c ol o gi c al a n d s p e ci e s

st a c ki n g  m o d elli n g a p pr o a c h e s.  Di v er sit y a n d  Di stri b uti o n s 1 7: 1 1 2 2 – 1 1 3 1.

E BI H A R A ,  A.,  A.  YA M A O K A , N. MI Z U K A MI, A. SA K O D A , J. H. NI T T A, A N D R. I M AI C HI . 2 0 1 3.  A s ur v e y of t h e

f er n g a m et o p h yt e  fl or a of J a p a n:  Fr e q u e nt i n d e p e n d e nt o c c u rr e n c e s of  n o n c o r dif or m

g a m et o p h yt e s.  A m eri c a n J o ur n al of  B ot a n y 1 0 0: 7 3 5 – 7 4 3.

E L L W O O D ,  M.  D.  F., A N D W.  A.  F O S T E R . 2 0 0 4.  D o u bli n g t h e e sti m at e of i n v ert e br at e bi o m a s s i n a

r ai nf or e st c a n o p y.  N at ur e 4 2 9: 5 4 9 – 5 5 1.

E L L W O O D ,  M.  D.  F.,  D.  T. JO N E S , A N D W.  A.  F O S T E R . 2 0 0 2.  C a n o p y f er n s i n l o wl a n d  di pt er o c ar p f or e st

s u p p ort a  pr oli fi c a b u n d a n c e of a nt s, t er mit e s, a n d ot h er i n v ert e br at e s.  Bi otr o pi c a 3 4: 5 7 5 –

5 8 3.

E N G E L M A N ,  H.  M., A N D R.  D.  N Y L A N D . 2 0 0 6. I nt erf er e n c e t o  h ar d w o o d r e g e n er ati o n i n  n ort h e a st er n

N ort h  A m eri c a:  A s s e s si n g a n d c o u nt eri n g f er n s i n  n ort h er n  h ar d w o o d f or e st s.  N ort h er n

J o ur n al of  A p pli e d  F or e str y 2 3: 1 6 6 – 1 7 5.

E S Q U E R R É ,  D., I.  G.  BR E N N A N , R. A. CA T U L L O , F. TO R R E S - PÉ R E Z , A N D J.  S.  KE O G H . 2 0 1 9.  H o w  m o u nt ai n s

s h a p e bi o di v er sit y:  T h e r ol e of t h e  A n d e s i n bi o g e o gr a p h y,  di v er si fi c ati o n, a n d r e pr o d u cti v e

bi ol o g y i n  S o ut h  A m eri c a’ s  m o st s p e ci e s-ri c h li z ar d r a di ati o n ( S q u a m at a:  Li ol a e mi d a e).

E v ol uti o n 7 3: 2 1 4 – 2 3 0.

3 6 8 A M E RI C A N  F E R N J O U R N A L:  V O L U M E 1 1 2,  N U M B E R 4 ( 2 0 2 2)

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ A m eri c a n- F er n- J o ur n al o n 1 2 N o v 2 0 2 2
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E V A N S , J.  S. 2 0 2 1. s p ati al E c o.  R  p a c k a g e v er si o n 1. 3- 6,  U R L:  htt p s:// git h u b. c o m/j effr e y e v a n s/

s p ati al E c o.

F A Y L E ,  T.  M.,  A.  Y.  CH U N G , A. J. DU M B R E L L , P. EG G L E T O N , A N D W.  A.  F O S T E R . 2 0 0 9.  T h e eff e ct of r ai n

f or e st c a n o p y ar c hit e ct ur e o n t h e  di stri b uti o n of e pi p h yti c f er n s ( A s pl e ni u m s p p.) i n  S a b a h,

M al a y si a.  Bi otr o pi c a 4 1: 6 7 6 – 6 8 1.

F I E L DI N G,  A.  H., A N D J.  F.  BE L L . 1 9 9 7.  A r e vi e w of  m et h o d s f or t h e a s s e s s m e nt of  pr e di cti o n err or s i n

c o n s er v ati o n  pr e s e n c e/ a b s e n c e  m o d el s.  E n vir o n m e nt al  C o n s er v ati o n 2 4: 3 8 – 4 9.

F I C K,  S.  E., A N D R. J.  H IJ M A N S. 2 0 1 7.  W orl d Cli m 2:  N e w 1- k m s p ati al r e s ol uti o n cli m at e s urf a c e s f or

gl o b al l a n d ar e a s. I nt er n ati o n al J o ur n al of  Cli m at ol o g y 3 7: 4 3 0 2 – 4 3 1 5.

F L E X A S , J.,  M.  CA R RI Q UI ´, R. E. CO O P M A N , J. GA G O , J. GA L M E´ S , S. MA R T O R E L L , F. MO R A L E S , A N D A.  D I A Z-

E S P EJ O . 2 0 1 4.  St o m at al a n d  m e s o p h yll c o n d u ct a n c e s t o  C O2 i n  diff er e nt  pl a nt gr o u p s:

U n d err at e d f a ct or s f or  pr e di cti n g l e af  p h ot o s y nt h e si s r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e ?  Pl a nt

S ci e n c e 2 2 6: 4 1 – 4 8.

G A B RI E L  Y G A L Á N , J.  M.,  A.  MU R CI A N O , L. SI R V E N T, A. SÁ N C H E Z , A N D J.  E.  WA T KI N S JR . 2 0 1 8.  G er mi n ati o n

fit n e s s of t w o t e m p er at e e pi p h yti c f er n s s hift s  u n d er i n cr e a si n g t e m p er at ur e s a n d f or e st

fr a g m e nt ati o n.  Pl o s  O n e 1 3: e 0 1 9 7 1 1 0.

G E O R G E ,  L.  O., A N D F.  B A Z Z A Z . 1 9 9 9.  T h e f er n  u n d er st or y a s a n e c ol o gi c al  filt er:  E m er g e n c e a n d

e st a bli s h m e nt of c a n o p y-tr e e s e e dli n g s.  E c ol o g y 8 0: 8 3 3 – 8 4 5.

G Ó M E Z - RUI Z ,  E.  P., A N D T.  E.  L A C H E R JR . 2 0 1 9.  Cli m at e c h a n g e, r a n g e s hift s, a n d t h e  di sr u pti o n of a

p olli n at or- pl a nt c o m pl e x.  S ci e nti fi c  R e p ort s 9: 1 – 1 0.

G O T T F RI E D ,  M.,  H.  PA U LI , A. FU T S C HI K , M. AK H A L K A T SI , P. BA R A N Č O K , J. L. BE NI T O A L O N S O , G. CO L D E A , J.

D I C K, B. ER S C H B A M E R , A N D F.  C A L Z A D O . 2 0 1 2.  C o nti n e nt- wi d e r e s p o n s e of  m o u nt ai n v e g et ati o n t o

cli m at e c h a n g e.  N at ur e  Cli m at e  C h a n g e 2: 1 1 1 – 1 1 5.

H A R RI N G T O N ,  A.  D., A N D J.  L.  WA T T S . 2 0 2 1.  L o w-tr u n k  E pi p h yti c f er n g a m et o p h yt e a n d s p or o p h yt e

o c c urr e n c e i s i n fl u e n c e d b y  m o s s  h ei g ht a n d  d e n sit y i n a  C o st a  Ri c a n l o wl a n d tr o pi c al r ai n

f or e st. I nt er n ati o n al J o ur n al of  Pl a nt  S ci e n c e s 1 8 2: 2 8 6 – 2 9 4.

H IJ M A N S R. J. 2 0 2 2. r a st er:  G e o gr a p hi c  d at a a n al y si s a n d  m o d eli n g.  R  p a c k a g e v er si o n 3. 5- 1 5.  U R L:

htt p s:// C R A N. R- pr oj e ct. or g/ p a c k a g e ¼ r a st er

H S U ,  R.  C.- C., J.  G.  B.  OO S T E R M EIJ E R , A N D J.  H.  WO L F . 2 0 1 4.  A d a pt ati o n of a  wi d e s pr e a d e pi p h yti c f er n

t o si m ul at e d cli m at e c h a n g e c o n diti o n s.  Pl a nt  E c ol o g y 2 1 5: 8 8 9 – 8 9 7.

JA R N E VI C H ,  C.  S.,  M. A.  HA Y E S , L. A. FI T Z G E R A L D, A. A. YA C K E L A D A M S , B. G. FA L K , M. A. M. CO L LI E R , L. R.

B O N E W E L L , P. E. KL U G , S. NA R E T T O , A N D R.  N.  R E E D . 2 0 1 8.  M o d eli n g t h e  di stri b uti o n s of t e g u

li z ar d s i n  n ati v e a n d  p ot e nti al i n v a si v e r a n g e s.  S ci e nti fi c  R e p ort s 8: 1 0 1 9 3.

JI M ÉN E Z - VA L V E R D E ,  A. 2 0 1 2. I n si g ht s i nt o t h e ar e a  u n d er t h e r e c ei v er o p er ati n g c h ar a ct eri sti c c ur v e

( A U C) a s a  di s cri mi n ati o n  m e a s ur e i n s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d elli n g.  Gl o b al  E c ol o g y a n d

Bi o g e o gr a p h y 2 1: 4 9 8 – 5 0 7.

JO N E S ,  M.  M.,  S.  FE R RI E R , R. CO N DI T , G. MA NI O N , S. AG UI L A R , A N D R.  P E R E Z . 2 0 1 3.  Str o n g c o n gr u e n c e i n

tr e e a n d f er n c o m m u nit y t ur n o v er i n r e s p o n s e t o s oil s a n d cli m at e i n c e ntr al  P a n a m a. J o ur n al

of  E c ol o g y 1 0 1: 5 0 6 – 5 1 6.

JO O S ,  F., A N D R.  S P A H NI . 2 0 0 8.  R at e s of c h a n g e i n  n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c r a di ati v e f or ci n g o v er

t h e  p a st 2 0, 0 0 0 y e ar s.  Pr o c e e di n g s of t h e  N ati o n al  A c a d e m y of  S ci e n c e s 1 0 5: 1 4 2 5 – 1 4 3 0.

K A M W O R A P A N , S. A N D C.  S U R U S S A V A D E E . 2 0 1 9.  E v al u ati o n of  C MI P 5 gl o b al cli m at e  m o d el s f or

si m ul ati n g cli m at ol o gi c al t e m p er at ur e a n d  pr e ci pit ati o n f or s o ut h e a st  A si a.  A d v a n c e s i n

M et e or ol o g y 2 0 1 9: e 1 0 6 7 3 6 5.

K A R A S A W A ,  S., A N D N.  H IJII. 2 0 0 6.  D et er mi n a nt s of litt er a c c u m ul ati o n a n d t h e a b u n d a n c e of litt er-

a s s o ci at e d  mi cr o art hr o p o d s i n bir d’ s  n e st f er n s ( A s pl e ni u m  ni d u s c o m pl e x) i n t h e f or e st of

Y a m b ar u o n  O ki n a w a I sl a n d, s o ut h er n J a p a n. J o ur n al of  F or e st  R e s e ar c h 1 1: 3 1 3 – 3 1 8.

K E S S L E R ,  M.,  D.  N.  KA R G E R , A N D J.  KL U G E . 2 0 1 6.  El e v ati o n al  di v er sit y  p att er n s a s a n e x a m pl e f or

e v ol uti o n ar y a n d e c ol o gi c al  d y n a mi c s i n f er n s a n d l y c o p h yt e s. J o ur n al of  S y st e m ati c s a n d

E v ol uti o n 5 4: 6 1 7 – 6 2 5.

L A F L E U R ,  B.,  D.  PA R E , A. D. MU N S O N , A N D Y.  B E R G E R O N . 2 0 1 0.  R e s p o n s e of  n ort h e a st er n  N ort h

A m eri c a n f or e st s t o cli m at e c h a n g e:  Will s oil c o n diti o n s c o n str ai n tr e e s p e ci e s  mi gr ati o n ?

E n vir o n m e nt al  R e vi e w s 1 8: 2 7 9 – 2 8 9.

L E H M A N N ,  A., J.  R.  LE A T H WI C K , A N D J.  M.  OV E R T O N . 2 0 0 2.  A s s e s si n g  N e w  Z e al a n d f er n  di v er sit y fr o m

s p ati al  pr e di cti o n s of s p e ci e s a s s e m bl a g e s.  Bi o di v er sit y a n d  C o n s er v ati o n 1 1: 2 2 1 7 – 2 2 3 8.

W A T T S  A N D  W A T KI N S:  N E W  Z E A L A N D  F E R N S  A N D  C LI M A T E  C H A N G E 3 6 9

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ A m eri c a n- F er n- J o ur n al o n 1 2 N o v 2 0 2 2
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L E ZI N E ,  A.  M., A N D J.  P.  CA Z E T . 2 0 0 5.  Hi g h-r e s ol uti o n  p oll e n r e c or d fr o m  C or e  K W 3 1,  G ulf of  G ui n e a,

d o c u m e nt s t h e  hi st or y of t h e l o wl a n d f or e st s of  w e st e q u at ori al  Afri c a si n c e 4 0, 0 0 0 yr a g o.

Q u at er n ar y  R e s e ar c h 6 4: 4 3 2 – 4 4 3.

L I N D E R,  H.  P.,  D.  L.  RA B O S K Y , A. AN T O N E L LI , R. O. WÜ E S T , A N D R.  O H L E M Ü L L E R . 2 0 1 4.  Di s e nt a n gli n g t h e

i n fl u e n c e of cli m ati c a n d g e ol o gi c al c h a n g e s o n s p e ci e s r a di ati o n s. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y

4 1: 1 3 1 3 – 1 3 2 5.

L I U,  Z., J.  WU , L. ZH O U , Y. LI N, A N D S.  F U . 2 0 1 2.  Eff e ct of  u n d er st or y f er n (Di cr a n o pt eri s  di c h ot o m a )

r e m o v al o n s u b str at e  utili z ati o n  p att er n s of c ult ur a bl e s oil b a ct e ri al c o m m u niti e s i n

s u btr o pi c al  E u c al y pt u s  pl a nt ati o n s.  P e d o bi ol o gi a 5 5: 7 – 1 3.

L O A RI E ,  S.  R.,  P.  B.  DU F F Y , H. HA MI L T O N , G. P. AS N E R , C. B. FI E L D, A N D D.  D.  A C K E R L Y . 2 0 0 9.  T h e v el o cit y

of cli m at e c h a n g e.  N at ur e 4 6 2: 1 0 5 2 – 1 0 5 5.

M A R Q U E Z ,  A.  L.,  R.  RE A L , J. M. VA R G A S , A N D A.  S A L V O . 1 9 9 7.  O n i d e ntif yi n g c o m m o n  di stri b uti o n

p att er n s a n d t h eir c a u s al f a ct or s:  A  pr o b a bili sti c  m et h o d a p pli e d t o  pt eri d o p h yt e s i n t h e

I b eri a n  P e ni n s ul a. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y 2 4: 6 1 3 – 6 3 1.

M C C AI N ,  C.  M., A N D J.  A.  GR Y T N E S . 2 0 1 0.  El e v ati o n al gr a di e nt s i n s p e ci e s ri c h n e s s.  E L S.

M C E L W AI N , J.  C., A N D S.  W.  P U N Y A S E N A . 2 0 0 7.  M a s s e xti n cti o n e v e nt s a n d t h e  pl a nt f o s sil r e c or d.

Tr e n d s i n  E c ol o g y a n d  E v ol uti o n 2 2: 5 4 8 – 5 5 7.

M C G UI R E , J.  L., A N D E.  B.  D A VI S . 2 0 1 3.  U si n g t h e  p al a e o nt ol o gi c al r e c or d of Mi cr ot u s t o t e st s p e ci e s

di stri b uti o n  m o d el s a n d r e v e al r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y

4 0: 1 4 9 0 – 1 5 0 0.

M O N T G O M E R Y ,  R.  A. 2 0 0 4.  Eff e ct s of  u n d er st or y f oli a g e o n  p att er n s of li g ht att e n u ati o n  n e ar t h e f or e st

fl o or.  Bi otr o pi c a 3 6: 3 3 – 3 9.

M O R A N ,  R.  C. 1 9 9 5.  T h e i m p ort a n c e of  m o u nt ai n s t o  pt eri d o p h yt e s,  wit h e m p h a si s o n  n e otr o pi c al

m o nt a n e f or e st s.  P p. 3 5 9- 3 6 3, i n S.  P.  C h ur c hill ( e d.) Bi o di v er sit y a n d  C o n s er v ati o n of

N e otr o pi c al  M o nt a n e  F or e st s .  T h e  N e w  Y or k  B ot a ni c al  G ar d e n,  N e w  Y or k.

M O R A N ,  R.  C.,  S.  KLI M A S , A N D M.  C A R L S E N . 2 0 0 3.  L o w-tr u n k e pi p h yti c f er n s o n tr e e f er n s v er s u s

a n gi o s p er m s i n  C o st a  Ri c a.  Bi otr o pi c a 3 5: 4 8 – 5 6.

M O RI T Z ,  C., J.  L.  PA T T O N , C. J. CO N R O Y , J. L. PA R R A , G. C. WHI T E , A N D S.  R.  B EI S SI N G E R 2 0 0 8. I m p a ct of a

c e nt ur y of cli m at e c h a n g e o n s m all- m a m m al c o m m u niti e s i n  Y o s e mit e  N ati o n al  P ar k,  U S A.

S ci e n c e 3 2 2: 2 6 1 – 2 6 4.

N E W N H A M ,  R.  M.,  D. J.  LO W E , T. GI L E S, A N D B.  V.  A L L O W A Y . 2 0 0 7.  V e g et ati o n a n d cli m at e of  A u c kl a n d,

N e w  Z e al a n d, si n c e c a. 3 2, 0 0 0 c al. yr a g o:  S u p p ort f or a n e xt e n d e d  L G M. J o ur n al of

Q u at er n ar y  S ci e n c e 2 2: 5 1 7 – 5 3 4.

N E W N H A M ,  R.,  M.  MC G L O N E , N. MO A R , J. WI L M S H U R S T, A N D M.  V A N D E R G O E S . 2 0 1 3.  T h e v e g et ati o n c o v er

of  N e w  Z e al a n d at t h e  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m.  Q u at er n ar y  S ci e n c e  R e vi e w s 7 4: 2 0 2 – 2 1 4.

N I T T A, J.  H., J.  E.  WA T KI N S JR , N. M. HO L B R O O K , T. W. WA N G , A N D C.  C.  D A VI S . 2 0 2 1.  E c o p h y si ol o gi c al

diff er e nti ati o n b et w e e n lif e st a g e s i n  fil m y f er n s ( H y m e n o p h yll a c e a e). J o ur n al of  Pl a nt

R e s e ar c h 1 3 4: 9 7 1 – 9 8 8.

O H L S E N ,  D. J.,  L.  D.  SH E P H E R D , L. R. PE R RI E , P. J. BR O W N S E Y , M. J. BA Y L Y , D. J. OH L S E N , L. D. SH E P H E R D , L.

R.  P E R RI E , P. J. BR O W N S E Y , A N D M. J.  B A Y L Y . 2 0 2 0.  G e n eti c v ari ati o n a n d  p h yl o g e o gr a p h y of t h e

A u str ali a n a n d  N e w  Z e al a n d f er n A s pl e ni u m  fl a b ellif oli u m ( A s pl e ni a c e a e).  A u str ali a n

S y st e m ati c  B ot a n y 3 3: 4 1 2 – 4 2 6.

P A R M E S A N ,  C. 2 0 0 6.  E c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y r e s p o n s e s t o r e c e nt cli m at e c h a n g e.  A n n u al  R e vi e w

of  E c ol o g y  E v ol uti o n a n d  S y st e m ati c s 3 7: 6 3 7 – 6 6 9.

P E A R S O N ,  R.  G. 2 0 0 6.  Cli m at e c h a n g e a n d t h e  mi gr ati o n c a p a cit y of s p e ci e s.  Tr e n d s i n  E c ol o g y a n d

E v ol uti o n 2 1: 1 1 1 – 1 1 3.

P E R RI E ,  L., A N D P.  B R O W N S E Y . 2 0 0 7.  M ol e c ul ar e vi d e n c e f or l o n g- di st a n c e  di s p er s al i n t h e  N e w

Z e al a n d  pt eri d o p h yt e  fl or a. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y 3 4: 2 0 2 8 – 2 0 3 8.

P E R RI G O ,  A.,  C.  HO O R N , A N D A.  A N T O N E L LI . 2 0 2 0.  W h y  m o u nt ai n s  m att er f or bi o di v er sit y. J o ur n al of

Bi o g e o gr a p h y 4 7: 3 1 5 – 3 2 5.

R C O R E T E A M . 2 0 2 1.  R:  A l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or st ati sti c al c o m p uti n g.  R  F o u n d ati o n f or

St ati sti c al  C o m p uti n g,  Vi e n n a,  A u stri a.  U R L  htt p s:// w w w. R- pr oj e ct. or g/.

S A N DI F O R D ,  A.,  R.  NE W N H A M , B. AL L O W A Y , A N D J.  OG D E N . 2 0 0 3. 2 8, 0 0 0 – 7 6 0 0 A c al yr  B P  p oll e n r e c or d

of  v e g et ati o n a n d cli m at e c h a n g e f r o m  P u k a ki  C r at e r,  n o rt h e r n  N e w  Z e al a n d.

P al a e o g e o gr a p h y,  P al a e o cli m at ol o g y,  P al a e o e c ol o g y 2 0 1: 2 3 5 – 2 4 7.

3 7 0 A M E RI C A N  F E R N J O U R N A L:  V O L U M E 1 1 2,  N U M B E R 4 ( 2 0 2 2)
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S A T O ,  T. 1 9 8 2.  P h e n ol o g y a n d  wi nt eri n g c a p a cit y of s p or o p h yt e s a n d g a m et o p h yt e s of f er n s  n ati v e

t o  n ort h er n J a p a n.  O e c ol o gi a 5 5: 5 3 – 6 1.

S C H E F F E R S ,  B.  R.,  B.  L.  PHI L LI P S , A N D L.  P.  S H O O . 2 0 1 4. A s pl e ni u m bir d’ s  n e st f er n s i n r ai nf or e st

c a n o pi e s ar e cli m at e- c o nti n g e nt r ef u g e s f or fr o g s.  Gl o b al  E c ol o g y a n d  C o n s er v ati o n 2: 3 7 – 4 6.

S EI D L ,  C.  M.,  E.  W.  BA S H A M , L. R. AN D RI A M A H O H A T R A , A N D B.  R.  S C H E F F E R S . 2 0 2 0.  Bir d’ s  n e st f er n

e pi p h yt e s f a cilit at e  h er p et of a u n al ar b or e alit y a n d cli m at e r ef u g e i n t w o  p al e otr o pi c c a n o pi e s.

O e c ol o gi a 1 9 2: 2 9 7 – 3 0 9.

S E K E R CI O Ğ L U , ¸C.  H.,  R.  B.  P RI M A C K , A N D J.  WO R M W O R T H . 2 0 1 2.  T h e eff e ct s of cli m at e c h a n g e o n tr o pi c al

bir d s.  Bi ol o gi c al  C o n s er v ati o n 1 4 8: 1 – 1 8.

S H E P H E R D ,  L.  D.,  P. J.  DE L A N G E , A N D L.  R.  P E R RI E . 2 0 0 9.  M ulti pl e c ol o ni z ati o n s of a r e m ot e o c e a ni c

ar c hi p el a g o b y o n e s p e ci e s:  H o w c o m m o n i s l o n g- di st a n c e  di s p er s al ? J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y

3 6: 1 9 7 2 – 1 9 7 7.

S H E P H E R D ,  L.  D.,  P. J. D E L A N G E , L. R. PE R RI E , A N D P.  B.  H E E N A N . 2 0 1 7.  C hl or o pl a st  p h yl o g e o gr a p h y of

N e w  Z e al a n d S o p h or a tr e e s ( F a b a c e a e):  E xt e n si v e  h y bri di z ati o n a n d  wi d e s pr e a d  L a st  Gl a ci al

M a xi m u m s ur vi v al. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y 4 4: 1 6 4 0 – 1 6 5 1.

S H E P H E R D ,  L.  D.,  L.  R.  PE R RI E , A N D P. J.  B R O W N S E Y . 2 0 0 7.  Fir e a n d i c e:  V ol c a ni c a n d gl a ci al i m p a ct s o n

t h e  p h yl o g e o gr a p h y of t h e  N e w  Z e al a n d f or e st f er n A s pl e ni u m  h o o k eri a n u m .  M ol e c ul ar

E c ol o g y 1 6: 4 5 3 6 – 4 5 4 9.

S MI T H ,  S.  E.,  R.  D.  GR E G O R Y , B. J. AN D E R S O N , A N D C.  D.  T H O M A S . 2 0 1 3.  T h e  p a st,  pr e s e nt a n d  p ot e nti al

f ut ur e  di stri b uti o n s of c ol d- a d a pt e d bir d s p e ci e s.  Di v er sit y a n d  Di stri b uti o n s 1 9: 3 5 2 – 3 6 2.

S MI T H ,  S. J., J.  ED M O N D S , C. A. HA R TI N , A. MU N D R A , A N D K.  C A L VI N . 2 0 1 5.  N e ar-t er m a c c el er ati o n i n t h e

r at e of t e m p er at ur e c h a n g e.  N at ur e  Cli m at e  C h a n g e 5: 3 3 3 – 3 3 6.

S O U L T A N ,  A., A N D K.  S A FI . 2 0 1 7.  T h e i nt er pl a y of v ari o u s s o ur c e s of  n oi s e o n r eli a bilit y of s p e ci e s

di stri b uti o n  m o d el s  hi n g e s o n e c ol o gi c al s p e ci ali s ati o n.  Pl o s  O n e 1 2: e 0 1 8 7 9 0 6.

S P O R B E R T ,  M.,  H.  BR U E L H EI D E , G. SEI D L E R , P. KEI L , U. JA N D T , G. AU S T R H EI M , I. BI U R R U N, J. A. CA M P O S , A.

Č A R NI , M. CH Y T R Ý , J. CSI K Y , A N D E.  W E L K . 2 0 1 9.  A s s e s si n g s a m pli n g c o v er a g e of s p e ci e s

di stri b uti o n i n bi o di v er sit y  d at a b a s e s. J o ur n al of  V e g et ati o n  S ci e n c e 3 0: 6 2 0 – 6 3 2.

S UI S S A , J.  S.,  M.  A.  SU N D U E , A N D W.  L.  T E S T O . 2 0 2 1.  M o u nt ai n s, cli m at e a n d  ni c h e  h et er o g e n eit y

e x pl ai n gl o b al  p att er n s of f er n  di v er sit y. J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y 4 8: 1 2 9 6 – 1 3 0 8.

S U G G A T E ,  R.  P., A N D P.  C.  A L M O N D . 2 0 0 5.  T h e  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m ( L G M) i n  w e st er n  S o ut h I sl a n d,

N e w  Z e al a n d: I m pli c ati o n s f or t h e gl o b al  L G M a n d  MI S 2.  Q u at er n ar y  S ci e n c e  R e vi e w s

2 4: 1 9 2 3 – 1 9 4 0.

S W E T S , J.  A. 1 9 8 8.  M e a s uri n g t h e a c c ur a c y of  di a g n o sti c s y st e m s.  S ci e n c e 2 4 0: 1 2 8 5 – 1 2 9 3.

S W E N S O N ,  N.  G., J.  C.  ST E G E N , S. J. DA VI E S , D. L. ERI C K S O N , J. FO R E R O - MO N T A Ñ A , A. H. HU R L B E R T , W. J.

K R E S S , J. TH O M P S O N , M. URI A R T E , S. J. WRI G H T , A N D J.  K.  ZI M M E R M A N. 2 0 1 2.  T e m p or al t ur n o v er i n

t h e c o m p o siti o n of tr o pi c al tr e e c o m m u niti e s:  F u n cti o n al  d et er mi ni s m a n d  p h yl o g e n eti c

st o c h a sti cit y.  E c ol o g y 9 3: 4 9 0 – 4 9 9.

S Y F E R T ,  M.  M.,  M. J.  SMI T H , A N D D.  A.  C O O M E S . 2 0 1 3.  T h e eff e ct s of s a m pli n g bi a s a n d  m o d el

c o m pl e xit y o n t h e  pr e di cti v e  p erf or m a n c e of  M a x E nt s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d el s.  Pl o s  O n e

8: e 5 5 1 5 8.

T A N A K A , H. O. A N D T. I TI O K A . 2 0 1 1.  A nt s i n h a biti n g  m yr m e c o p h yti c f er n s r e g ul at e t h e  di stri b uti o n of

li a n a s o n e m er g e nt tr e e s i n a  B or n e a n tr o pi c al r ai nf or e st.  Bi ol o g y  L ett er s 7: 7 0 6 – 7 0 9.

T E S S A R O L O ,  G.,  T.  F.  RA N G E L , M. B. AR A Ú J O, A N D J.  HO R T A L . 2 0 1 4.  U n c ert ai nt y a s s o ci at e d  wit h s ur v e y

d e si g n i n  S p e ci e s  Di stri b uti o n  M o d el s.  Di v er sit y a n d  Di stri b uti o n s 2 0: 1 2 5 8 – 1 2 6 9.

T E S T O ,  W.  L., A N D J.  E.  WA T KI N S JR . 2 0 1 3.  U n d er st a n di n g  m e c h a ni s m s of r arit y i n  pt eri d o p h yt e s:

C o m p etiti o n a n d cli m at e c h a n g e t hr e at e n t h e r ar e f er n A s pl e ni u m s c ol o p e n dri u m v ar.

a m eri c a n u m ( A s pl e ni a c e a e).  A m eri c a n J o ur n al of  B ot a n y 1 0 0: 2 2 6 1 – 2 2 7 0.

T U O MI S T O ,  H. 2 0 0 6.  E d a p hi c  ni c h e  diff er e nti ati o n a m o n g P ol y b otr y a f er n s i n  w e st er n  A m a z o ni a:

I m pli c ati o n s f or c o e xi st e n c e a n d s p e ci ati o n.  E c o gr a p h y 2 9: 2 7 3 – 2 8 4.

U R B A N ,  M.  C., J. J.  TE W K S B U R Y , A N D K.  S.  S H E L D O N . 2 0 1 2.  O n a c olli si o n c o ur s e:  C o m p etiti o n a n d

di s p er s al  diff er e n c e s cr e at e  n o- a n al o g u e c o m m u niti e s a n d c a u s e e xti n cti o n s  d uri n g cli m at e

c h a n g e.  Pr o c e e di n g s of t h e  R o y al  S o ci et y  B:  Bi ol o gi c al  S ci e n c e s 2 7 9: 2 0 7 2 – 2 0 8 0.

V A N P R O O S DIJ ,  A.  S. J.,  M.  S.  M.  SO S E F , J. J. WI E RI N G A, A N D N.  R A E S ,  N. 2 0 1 6.  Mi ni m u m r e q uir e d  n u m b er

of s p e ci m e n r e c or d s t o  d e v el o p a c c ur at e s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d el s.  E c o gr a p h y 3 9: 5 4 2 – 5 5 2.

W A T T S  A N D  W A T KI N S:  N E W  Z E A L A N D  F E R N S  A N D  C LI M A T E  C H A N G E 3 7 1
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V I L A- VI Ç O S A,  C., J.  GO N Ç A L V E S , J. HO N R A D O , Â.  L O M B A , R. S. AL M EI D A , F. M. VÁ Z Q U E Z , A N D C.  G A R CI A .

2 0 2 0.  L at e  Q u at er n ar y r a n g e s hift s of  m ar c e s c e nt o a k s  u n v eil t h e  d y n a mi c s of a  m aj or
bi o g e o gr a p hi c tr a n siti o n i n s o ut h er n  E ur o p e.  S ci e nti fi c  R e p ort s 1 0: 2 1 5 9 8.

V O L D OI R E ,  A.,  E.  SA N C H E Z - GO M E Z , D. SA L A S  Y M É LI A , B. DE C H A R M E , C. CA S S O U , S. SÉ N E´ SI , S. VA L C K E , I.

B E A U , A. ALI A S , M. CH E V A L LI E R ,  M.,  DÉ Q U E´ , J. DE S H A Y E S , E T  A L 2 0 1 3.  T h e  C N R M- C M 5. 1 gl o b al

cli m at e  m o d el:  D e s cri pti o n a n d b a si c e v al u ati o n.  Cli m at e  D y n a mi c s 4 0: 2 0 9 1 – 2 1 2 1.
W A L T H E R ,  G.  R.,  E.  PO S T , P. CO N V E Y , A. ME N Z E L , C. PA R M E S A N , T. J. BE E B E E , J. M. FR O M E N TI N , O. HO E G H -

G U L D B E R G , A N D F.  B AI R L EI N . 2 0 0 2.  E c ol o gi c al r e s p o n s e s t o r e c e nt cli m at e c h a n g e.  N at ur e

4 1 6: 3 8 9 – 3 9 5.

W A T KI N S JR , J.  E., A N D C.  L.  C A R D E L Ú S . 2 0 0 9.  H a bit at  diff er e nti ati o n of f er n s i n a l o wl a n d tr o pi c al r ai n
f or e st.  A m eri c a n  F er n J o ur n al 9 9: 1 6 2 – 1 7 5.

W A T KI N S JR , J.  E.,  C.  L.  CA R D E L Ú S , A N D M.  C.  M A C K . 2 0 0 8.  A nt s  m e di at e  nitr o g e n r el ati o n s of a n

e pi p h yti c f er n.  N e w  P h yt ol o gi st 1 8 0: 5 – 8.

W I L LI A M S, J.  E., A N D J.  L.  BL OI S . 2 0 1 8.  R a n g e s hift s i n r e s p o n s e t o  p a st a n d f ut ur e cli m at e c h a n g e:  C a n
cli m at e v el o citi e s a n d s p e ci e s’  di s p er s al c a p a biliti e s e x pl ai n v ari ati o n i n  m a m m ali a n r a n g e

s hift s ? J o ur n al of  Bi o g e o gr a p h y 4 5: 2 1 7 5 – 2 1 8 9.

W O R T H , J.  R.  P.,  G. J.  WI L LI A M S O N, S. SA K A G U C HI , P. G. NE VI L L , A N D G. J. J O R D A N . 2 0 1 4.  E n vir o n m e nt al
ni c h e  m o d elli n g f ail s t o  pr e di ct  L a st  Gl a ci al  M a xi m u m r ef u gi a:  Ni c h e s hift s,  mi cr or ef u gi a or

i n c orr e ct  p al a e o cli m at e e sti m at e s ?  Gl o b al  E c ol o g y a n d  Bi o g e o gr a p h y 2 3: 1 1 8 6 – 1 1 9 7.

Z A NI E W S KI ,  A.  E.,  A.  LE H M A N N , A N D J.  M.  OV E R T O N . 2 0 0 2.  Pr e di cti n g s p e ci e s s p ati al  di stri b uti o n s  u si n g

pr e s e n c e- o nl y  d at a:  A c a s e st u d y of  n ati v e  N e w  Z e al a n d f er n s.  E c ol o gi c al  M o d elli n g 1 5 7: 2 6 1 –
2 8 0.

Z E L L M E R ,  A. J., J.  T.  CL AI S S E , C. M. WI L LI A M S, S. SC H W A B , A N D D. J.  P O N D E L L A . 2 0 1 9.  Pr e di cti n g o pti m al

sit e s f or e c o s y st e m r e st or ati o n  u si n g st a c k e d- s p e ci e s  di stri b uti o n  m o d eli n g.  Fr o nti er s i n

M ari n e  S ci e n c e 6: D OI: 1 0. 3 3 8 9/f m ar s. 2 0 1 9. 0 0 0 0 3.
Z I Z K A,  A.,  D.  SI L V E S T R O, T. AN D E R M A N N , J. AZ E V E D O , C. DU A R T E R I T T E R, D. ED L E R , H. FA R O O Q , A. HE R D E A N ,

M.  A RI Z A , R. SC H A R N , S. SV A N T E S S O N , N. WE N G S T R Ö M , V. ZI Z K A, A N D A.  A N T O N E L LI ,  A. 2 0 1 9.
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