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R E VI E W   A R TI C L E

I n si g ht s i nt o   A ot e ar o a   N e w  Z e al a n d’s  bi o g e o gr a p hi c  hi st or y
pr o vi d e d  b y t h e  st u d y  of  n at ur al  h y bri d  z o n e s

L ar a S h e p h er d a , C hris Si m o nb ,  S h ell e y L a n gt o n- M y ersc a n d   M ar y   M or g a n- Ri c h ar ds d

a M us e u m  of   N e w  Z e al a n d  T e  P a p a  T o n g ar e w a,   W elli n gt o n,   N e w  Z e al a n d; b D e p art m e nt  of  E c ol o g y  a n d
E v ol uti o n ar y  Bi ol o g y,   U ni v ersit y  of  C o n n e cti c ut,  St orrs,  C T,   U S A; cT h e  E c o Q u est  E d u c ati o n  F o u n d ati o n- T e
R ar a n g a h a u  T ai a o,   W h a k ati w ai,   N e w  Z e al a n d; d M ass e y   U ni v ersit y   M a n a w at u,  P al m erst o n   N ort h,   N e w
Z e al a n d

A B S T R A C T

H y bri di s ati o n  i s  c o m m o nl y  o b s er v e d  i n  g e o gr a p hi c al  z o n e s  of
c o nt a ct  b et w e e n  di sti n ct li n e a g e s.  T h e s e  c o nt a ct  z o n e s  h a v e l o n g
b e e n  of i nt er e st f or  bi o g e o gr a p h er s  b e c a u s e  t h e y  pr o vi d e i n si g ht
i nt o  t h e  e v ol uti o n ar y  a n d  e c ol o gi c al  pr o c e s s e s  t h at i nfl u e n c e  t h e
di stri b uti o n  of  s p e ci e s  a s   w ell  a s  t h e  pr o c e s s  of  s p e ci ati o n.   H er e
w e  r e vi e w  r e s e ar c h  o n  h y bri d  z o n e s  a n d  z o n e s  of  p a st
i ntr o gr e s si o n,  b ot h  t err e stri al  a n d   m ari n e,  i n   A ot e ar o a   N e w
Z e al a n d.   M a n y  of   N e w  Z e al a n d ’s  h y bri d  z o n e s  o c c ur  b et w e e n
li n e a g e s  or  s p e ci e s  t h at  di v er g e d  pri or  t o  t h e  L a st   Gl a ci al
M a xi m u m  ( L G M),   wit h  n u m er o u s  di v er g e n c e s  d ati n g  t o  t h e  e arl y
Pl ei st o c e n e  or  Pli o c e n e.  F e w  s e c o n d ar y  c o nt a ct  z o n e s  h a v e  b e e n
d et e ct e d i n  t err e stri al  pl a nt s  a n d i n   m ari n e  t a x a.  T hi s   m a y  r e fl e ct
a  l a c k  of  t h e i nt e n si v e  s a m pli n g  r e q uir e d  t o  d et e ct  h y bri d  z o n e s
i n  t h e s e  gr o u p s  b ut  f or  pl a nt s   m a y  al s o  i n di c at e   wi d e s pr e a d
Pl ei st o c e n e  s ur vi v al  a cr o s s  t h e  c o u ntr y.  L a stl y,   w e  s u g g e st
a v e n u e s  f or  r e s e ar c h  i nt o   N e w  Z e al a n d  h y bri d  z o n e s  t h at  ar e
li k el y t o  b e fr uitf ul.

A R TI C L E   HI S T O R Y
R e c ei v e d  3 1 J a n u ar y  2 0 2 2
A c c e pt e d  2 9   M ar c h  2 0 2 2

H A N D LI N G  E DI T O R
Gr a h a m   W allis

K E Y W O R D S
Bi o g e o gr a p h y; c o nt a ct z o n e;
h y bri dis ati o n;  h y bri d z o n e;
i ntr o gr essi o n;   N e w  Z e al a n d;
p h yl o g e o gr a p h y; s ut ur e
z o n e

I ntr o d u cti o n

H y bri dis ati o n is r e pr o d u cti o n b et w e e n i n di vi d u als fr o m di ff er e nt li n e a g es or s p e ci es t h at
h a v e  c o m e i nt o  c o nt a ct  r es ulti n g i n  o ff s pri n g  of   mi x e d  a n c estr y  ( H arris o n 1 9 9 3 ).   T h e
g e o gr a p hi c  r e gi o ns   w h er e  di v er g e nt,  l ar g el y  all o p atri c,  li n e a g es   m e et  a n d  i nt er br e e d
ar e  c all e d  h y bri d  z o n es ( B art o n  a n d   H e witt 1 9 8 5 ;   G o m p ert  et  al. 2 0 1 7 ).   C o nt a ct  z o n es
a n d  h y bri d  z o n es  ar e  i m p ort a nt  b e c a us e  t h e y  ar e  n at ur al  l a b or at ori es  f or  t esti n g  t h e
c o ns e q u e n c es  of  s e c o n d ar y  c o nt a ct  b et w e e n  f or m erl y  is ol at e d  li n e a g es  ori gi n ati n g
fr o m  a  c o m m o n  a n c estr al  p o p ul ati o n.   C o nt a ct  z o n es  h a v e  t h e  p ot e nti al  t o  b e  st a bl e
a n d  f or m  a  b arri er  t o  f urt h er  r a n g e  e x p a nsi o n  ( H e witt 1 9 8 8 ;   M or g a n- Ri c h ar ds  a n d
T o w ns e n d 1 9 9 5 ).

N ot  all  c o nt a ct  z o n es  ar e  h y bri d  z o n es  ( H arris o n  a n d  L ars o n 2 0 1 6 ).   W h e n li n e a g es
t h at  h a v e  b e g u n t o  di v er g e i n is ol ati o n   m a k e c o nt a ct   wit h  o n e a n ot h er a  n u m b er  of  o ut-
c o m es  ar e  p ossi bl e,  as  ill ustr at e d  i n Fi g ur e  1 .  If  b arri ers  t o  r e pr o d u cti o n  b et w e e n  t h e
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Fi g ur e 1. S e c o n d ar y c o nt a ct of p o p ul ati o ns t h at h a v e di v er g e d i n is ol ati o n c a n r es ult i n a   m ultit u d e of
p ossi bl e o ut c o m es.   W e ill ustr at e t h e   m ai n p att er ns e x p e ct e d. T err estri al a n d a q u ati c c o nt a ct z o n es ar e
e q u all y li k el y t o s h o w  a n y  of t h e s e v e n ill ustr at e d s c e n ari os.
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f or m erl y  all o p atri c  li n e a g es  h a v e  e v ol v e d  (s c e n ari os  1   &  2),  or  off s pri n g  ar e  i nf ertil e
(s c e n ari o  3)  t h e n  c o nt a ct  z o n es  f or m  b ut  n ot  h y bri d  z o n es.   W h er e  r e pr o d u cti o n
r es ults i n  off s pri n g   wit h s o m e a bilit y t o  b a c k cr oss t h e  d e gr e e  of  n u cl e ar a n d/ or  or g a n ell e
i ntr o gr essi o n   will  us u all y  d e p e n d  o n  h y bri d fi t n ess (Fi g ur e  1 ).   G e n er all y, t h e l o n g er t h at
li n e a g es  h a v e  b e e n s e p ar at e d t h e l ess  g e n e fl o w is  e x p e ct e d,  alt h o u g h t his  c orr el ati o n is
w e a k e n e d  b y t h e f a ct t h at  cl os el y  r el at e d li n e a g es  c a n  b e r e pr o d u cti v el y is ol at e d  d u e t o
i nst a nt a n e o usl y- a cti n g f a ct ors s u c h  as  pl oi d y  c h a n g es  or s y m bi o nt i d e ntit y ( C o y n e  a n d
Orr 2 0 0 4 ;   Bri d g e m a n et  al. 2 0 1 8 ).   T h us, t h es e z o n es c a n  off er i nsi g ht i nt o t h e e v ol uti o n
of  r e pr o d u cti v e  b arri ers  t o  g e n e fl o w,  i n cr e asi n g  o ur  u n d erst a n di n g  of  t h e  s p e ci ati o n
pr o c ess.

T h e l o c ati o n  of  h y bri d  z o n es  c a n  r es ult  fr o m  st e e p  e n vir o n m e nt al  gr a di e nts   w h er e
r el at e d s p e ci es ar e a d a pt e d t o c o ntr asti n g  h a bit ats, e. g.   N e w   Z e al a n d st o n e fl i es (Z el a n d o-
p erl a s p p.;   M c C ull o c h  et  al. 2 0 1 9 ), tr e e f er ns (Dic ks o ni a s p p.;  S h e p h er d  et  al. 2 0 1 9 )  a n d
br o w n  al g a e ( C ar p o p h yll u m s p p.;   H o d g e 2 0 0 9 )  or  b e  a  c o ns e q u e n c e  of  h u m a n-i n d u c e d
h a bit at   m o di fi c ati o n  a n d/ or  p o p ul ati o n  d e cli n es,  e. g.  b et w e e n  ki wi  ( A pt er y x s p p.)
s p e ci es  ( S h e p h er d  et  al. 2 0 2 1 )  a n d  b et w e e n  pr e vi o usl y  is ol at e d  fr es h w at er fi s h  s p e ci es
(G al a xi as s p p.) t h at  h a v e  b e e n c o n n e ct e d b y arti fi ci al   w at er r a c es ( Es a et al. 2 0 0 0 ).   Alt er-
n ati v el y,  h y bri d z o n es   m a y r e fl e ct t h e bi o g e o gr a p hi c  hist or y of t a x a   w h e n pr e vi o usl y is o-
l at e d  p o p ul ati o ns e x p a n d t h eir  distri b uti o ns a n d   m a k e c o nt a ct ( S oltis et al. 2 0 0 6 ;   H e witt
2 0 1 1 ). I n  p arti c ul ar, s ut ur e z o n es ( R e mi n gt o n 1 9 6 8 ;  S w e ns o n a n d   H o w ar d 2 0 0 5 ;   M orit z
et al. 2 0 0 9 ),   w h er e t h e  h y bri d z o n es  of   m ulti pl e t a x a c o- o c c ur, c a n  pr o vi d e i nsi g hts i nt o
bi o g e o gr a p hi c  hist or y  if  t h eir  o c c urr e n c e  r e fl e cts  s h ar e d  u n d erl yi n g  c a us al  f a ct ors,
alt h o u g h t h eir l o c ati o n   m a y r es ult fr o m  ot h er  pr o c ess es s u c h as  disti n ct s el e cti o n  pr ess-
ur es r es ulti n g fr o m  e n vir o n m e nt al st e ps  or  gr a di e nts ( E n dl er 1 9 7 7 ;   Rissl er 2 0 1 6 ).

T h e   m aj orit y of  h y bri d z o n es i n   N ort h er n   H e mis p h er e t e m p er at e r e gi o ns ar e t h o u g ht
t o r es ult fr o m s e c o n d ar y c o nt a ct f oll o wi n g e x p a nsi o n fr o m s e p ar at e L G M r ef u gi a ( H e witt
1 9 8 8 ; S w e ns o n a n d   H o w ar d 2 0 0 5 ; S c h mitt 2 0 0 7 ;   A b b ott 2 0 1 7 ).   T his   m a y als o b e t h e c as e
f or s o m e   N e w   Z e al a n d c o nt a ct z o n es, s u c h as   wit hi n r o c k   wr e n ( W est o n a n d   R o b erts o n
2 0 1 5 ),   N e w   Z e al a n d ci c a d as ( M ars h all et al. 2 0 0 8 , 2 0 1 1 ; Hill et al. 2 0 0 9 ; W a d e 2 0 1 4 ) a n d
f u n g us  b e etl es His p ar o ni a  h ystri x ( L es c h e n et al. 2 0 0 8 ).   D es pit e   m a n y   N e w   Z e al a n d t a x a
a p p ar e ntl y s ur vi vi n g i n  n u m er o us ‘mi cr or ef u gi a ’ d uri n g t h e  gl a ci al  p eri o ds  of t h e  Pl eis-
t o c e n e ( W allis a n d   Tr e wi c k 2 0 0 9 ;   W o o d et al. 2 0 1 7 ), s o f ar, f e w c o n c or d a nt h y bri d z o n es
t h at  d at e t o  L G M  di v er g e n c e  h a v e  b e e n  d et e ct e d. S o m e f or est s p e ci es   m a y  h a v e s ur vi v e d
t h e  L G M  o nl y  i n  n ort h er n  a n d  c o ast al   N e w   Z e al a n d  a n d  e x p a n d e d  s o ut h  a n d  i nl a n d
d uri n g  i nt er gl a ci als  ( B u c kl e y  et  al. 2 0 0 9 , 2 0 1 0 ;   M ars h all  et  al. 2 0 0 9 ;   M or g a n- Ri c h ar ds
et  al. 2 0 1 9 ).  Eit h er  t h er e   w as  n o  o p p ort u nit y  f or  p o p ul ati o ns  fr o m  alt er n ati v e  r ef u gi a
t o   m e et  or  h y bri d  z o n es  h a v e  n ot  y et t o  b e  b e e n i d e ntifi e d   w h er e t h es e li n e a g es   m a d e
c o nt a ct.  I n  c o ntr ast,  t h e  r a n g es  of   m a n y  c ol d-t ol er a nt  s p e ci es,  s u c h  as   N e w   Z e al a n d
al pi n e  gr ass h o p p ers  a n d  al pi n e  ci c a d as,  pr o b a bl y  e x p a n d e d  d uri n g  gl a ci al  p h as es s o  d o
n ot  s h o w  a  si g n at ur e  of i nt er gl a ci al  r a n g e  e x p a nsi o n  or  s e c o n d ar y  c o nt a ct  ( C ar m el et-
R es c a n  et  al. 2 0 2 1 ).

C urr e nt s p e ci es  distri b uti o ns a n d l e v els  of e n d e mis m i n   N e w   Z e al a n d ar e   m or e li k el y
t o r es ult fr o m  c h a n g es i n l a n df or ms t h at  o c c urr e d  pri or t o t h e  o ns et  of t h e  Pl eist o c e n e
( > 2. 6   milli o n  y e ars  a g o ( M a);   W o o d  et  al. 2 0 1 7 ;   T a yl or- S mit h  et  al. 2 0 2 0 ).   T hr o u g h o ut
t h e  Pli o c e n e ( 2. 6– 5. 3   M a)  r e pr o d u cti v e i n c o m p ati biliti es   w o ul d  h a v e  h a d   m or e ti m e t o
e v ol v e  a n d li n e a g es   w o ul d  t h er ef or e  h a v e  a c c u m ul at e d  hi g h er l e v els  of  di ff er e nti ati o n.
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S e c o n d ar y  c o nt a ct  b et w e e n s u c h li n e a g es   w o ul d  b e l ess li k el y t o r es ult i n  h y bri dis ati o n.
F or e x a m pl e, i n ci c a d a  p o p ul ati o ns   M ars h all et al. ( 2 0 0 8 ) f o u n d t h at  2   M a  of  di v er g e n c e
is l o n g e n o u g h t o r es ult i n  pr e- z y g oti c r e pr o d u cti v e is ol ati o n, alt h o u g h f or c hr o m os o m e
r a c es of t h e   A u c kl a n d tr e e   w ē tā t his l e n gt h of ti m e is i ns uffi ci e nt f or r e pr o d u cti v e b arri ers
t o e v ol v e ( M or g a n- Ri c h ar ds et al. 2 0 0 1 ;   M or g a n- Ri c h ar ds a n d   W allis 2 0 0 3 ). I n a d diti o n,
s e c o n d ar y c o nt a ct t h at fi rst  o c c urr e d b ef or e t h e  o ns et  of t h e  Pl eist o c e n e c o ul d  h a v e  b e e n
disr u pt e d  b y  r e p e at e d  gl a ci al  c y cl es  alt eri n g  s p e ci es  distri b uti o ns.   C o nt a ct  z o n es  ar e
d y n a mi c  a n d  c h a n g e  o v er ti m e  as t h e  cli m at e/ h a bit at  c h a n g es ( Wi elstr a 2 0 1 9 );  at s o m e
p oi nts  i n  ti m e  h y bri dis ati o n   mi g ht  o c c ur  a n d  at  ot h er  p oi nts  i n  ti m e  it   mi g ht  n ot
( B utli n  et  al. 2 0 0 8 ).

T h e  f o c us  of  t his  r e vi e w is  s e c o n d ar y  c o nt a ct  h y bri d  z o n es  a n d  r e gi o ns   w h er e  p ast
h y bri dis ati o n  h as  l e d  t o  or g a n ell e  i ntr o gr essi o n  ( z o n es  of  p ast  i ntr o gr essi o n).  I n   N e w
Z e al a n d,   m a n y  c o nt a ct  z o n es – s o m e  of  t h e m  h y bri d  z o n es – h a v e  b e e n  i d e nti fi e d.
S o m e  h a v e  b e e n st u di e d i n  d et ail  b ut   m a n y  h a v e  n ot.   All  ar e f ertil e  gr o u n ds f or f ut ur e
r es e ar c h  as  n e w  t e c h ni q u es  ar e  d e v el o p e d.   W e  dis c uss  t h e m  b el o w  t o  e n c o ur a g e
f urt h er r es e ar c h.

N e w  Z e al a n d  s e c o n d ar y  c o nt a ct   h y bri d  z o n e s

E x a m pl es  of s e c o n d ar y  c o nt a ct  h y bri d  z o n es i n   N e w   Z e al a n d t h at  h a v e  b e e n  e x a mi n e d
wit h   m ol e c ul ar a n al ys es ar e s h o w n i n Fi g ur e 2 .   T h e   m ost   w ell-st u di e d z o n es ar e dis c uss e d
b el o w.

N ort hl a n d

F o ur h y bri d z o n es ( Z o n es 2 – 5; Fi g ur e 2 ) h a v e b e e n r e c or d e d b et w e e n   A u c kl a n d tr e e   wē tā
(H e mi d ei n a  t h or acic a )  li n e a g es  i n   N ort hl a n d  t h at  diff er  i n  c hr o m os o m e  n u m b er
( M or g a n- Ri c h ar ds  a n d   W allis 2 0 0 3 ).   M ol e c ul ar  cl o c k  a n al ys es  i n di c at e  t h at  t h es e
c hr o m os o m e r a c es di v er g e d d uri n g t h e  Pli o c e n e ( M or g a n- Ri c h ar ds et al. 2 0 0 1 ).  E x a mi n-
ati o n  of  t h e  h y bri d  z o n es   wit h  c hr o m os o m al  a n d   mit o c h o n dri al  ( mt D N A)   m ar k ers
f o u n d  diff er e n c es  i n  h y bri d  z o n e   wi dt h  of  u p  t o  t w o  or d ers  of   m a g nit u d e  b ut  t h at
wi dt h  di d  n ot  c orr el at e   wit h  t h e  e xt e nt  of  c hr o m os o m al  di ff er e nti ati o n  ( M or g a n-
Ri c h ar ds  a n d   W allis 2 0 0 3 ).   T h e  d e gr e e  of  h y bri dis ati o n  at  a c o nt a ct z o n e is  d et er mi n e d
n ot o nl y b y g e n eti c di v er g e n c e, b ut als o b y h y bri d fi t n ess a n d   m at e r e c o g niti o n i n a ni m als
( W a d e 2 0 1 4 ;   M or g a n- Ri c h ar ds  et  al. 2 0 2 1 ).

T h e  di v er g e n c e  of Clit arc h us sti c k i ns e ct s p e ci es i n t h e  F ar   N ort h  of   N ort hl a n d  als o
d at e  t o  t h e  Pli o c e n e  ( M y ers  et  al. 2 0 1 7 ).   T h e  e x a mi n ati o n  of  t w o Clit arc h us h y bri d
z o n es  ( Z o n es  1  a n d  2; Fi g ur e  2 )  d e m o nstr at e d  t h at,  d es pit e  li k el y  f or mi n g  at  si mil ar
ti m es,  t h e y  diff er  i n  t h e  e xt e nt  of   mt D N A  a n d  n u cl e ar  i ntr o gr essi o n  ( M y ers  et  al.
2 0 1 7 ).   At   Z o n e 1 a st a bl e h y bri d s w ar m   w as e vi d e nt, b ut g e n eti c s w a m pi n g   w as o c c urri n g
at   Z o n e  2 ( S c e n ari os  5 – 7; Fi g ur e  1 ).

D uri n g t h e  Pli o c e n e,   w h e n li n e a g es of   A u c kl a n d tr e e   w ē tā a n d Clit arc h us sti c k i ns e cts
w er e  di v er gi n g,   N ort hl a n d   w as  a n  ar c hi p el a g o  of isl a n ds  cr e at e d  b y  a n  ol d  v ol c a ni c  ar c
( 2 5– 1 5   M a;   B all a n c e  a n d   Willi a ms 1 9 9 2 ;   Gr a h a m 2 0 0 8 ).   H y bri d  z o n es  ar e  l o c at e d
w h er e  t h es e  Pli o c e n e  isl a n ds  ar e  n o w  c o n n e ct e d  b y  l a n d,   w h e n  pr e vi o usl y
is ol at e d  t err estri al  p o p ul ati o ns  e x p a n d e d  t h eir  r a n g es  a n d   m et  (Fi g ur e  1 ).   Z o n e  2,  at
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Fi g ur e  2. E x a m pl es  of  s e c o n d ar y  c o nt a ct  h y bri d  z o n es  d et e ct e d i n   N e w  Z e al a n d.  Z o n es  1,  2.  Sti c k
i ns e ct  (Clit arc h us s p p.)   M y ers  et  al.  (2 0 1 7 );  Z o n es  2– 6.  A u c kl a n d  tr e e   w ē tā (H e mi d ei n a  t h or acic a ),
M or g a n- Ri c h ar ds et al. ( 2 0 0 1 ),   M or g a n- Ri c h ar ds a n d   W allis (2 0 0 3 ); Z o n e 7. s h ort-t ail e d b ats (M yst aci n a
t u b erc ul at a), Ll o y d (2 0 0 3 );  Z o n e  8. Ki ki hi a ci c a d as,   M ars h all  et al. ( 2 0 0 8 , 2 0 1 1 );  Z o n e  9– 1 0.   w ē tā (H ei-
mi d ei n a s p p.),   M c K e a n et al. 2 0 1 6 ; Z o n e 1 1.  G e c k o (W o o d w ort hi a   m ac ul at a ), Fit n ess et al. 2 0 1 2 ; Z o n es
1 2 – 2 1,  2 3,  2 6 – 2 8,  3 3. Ki ki hi a ci c a d as,   M ars h all et al. ( 2 0 0 8 ),   W a d e (2 0 1 4 );  Z o n e  2 2.   wē tā (H ei mi d ei n a
s p p.), V a n   H e u gt e n et al. 2 0 1 7 ; Z o n e 2 4. R o c k   wr e n (X e nic us gil vi v e ntris ),   W est o n a n d R o b erts o n (2 0 1 5 );
f u n g us b e etl e (His p ar o ni a h ystri x ), L es c h e n et al. (2 0 0 8 ); Z o n es 2 3, 2 5, 3 0, 3 2. C a m p b ell’s ci c a d a (M a or-
icic a d a  c a m p b elli),   Hill  et  al. (2 0 0 9 );  Z o n e  2 8. G al a xi as fr es h w at er fi s h,  Alli b o n e  et  al. (1 9 9 6 ),  Al pi n e
w ē tā (H ei mi d ei n a   m a ori ),  Ki n g  et  al.  (2 0 2 0 );  C a m p b ell’s  ci c a d a  (M a oricic a d a  c a m p b elli ),   Hill  et  al.
(2 0 0 9 ); Z o n e  2 9.  Al pi n e   w ē tā (H ei mi d ei n a m a ori ),  Ki n g  et  al. 2 0 0 3 ;  Z o n e  3 1.  Fi or dl a n d  t o k o e k a
(A pt er y x a ustr alis ),   W eir et al. (2 0 1 6 ); B e m m els et al. (2 0 2 1 ); Z o n e 3 6. s h ort-t ail e d b ats (M yst aci n a t u b er-
c ul at a),  Ll o y d (2 0 0 3 );  Z o n es  3 5,  3 6.  Gr e e ns h ell   m uss el (P er n a  c a n alic ul us ),  G ar d n er  a n d   W ei (2 0 1 5 );
Z o n e  3 7. B ucci n ul u m w h el ks ( G e m m ell  et  al. 2 0 1 8 ).
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t h e  b as e  of   K ari k ari  P e ni ns ul ar (Fi g ur e  2 ),  o c c urs i n   A u c kl a n d tr e e   wē tā a n d Clit arc h us
sti c k i ns e cts a n d is li k el y t o b e a s ut ur e z o n e. It is p ossi bl e t h at a d diti o n al s ut ur e z o n es ar e
pr es e nt  b et w e e n  ot h er f or m er  Pli o c e n e isl a n ds  b ut c o ntr asti n g  p h yl o g e o gr a p hi c  p att er ns
h a v e b e e n o bs er v e d i n t h e f e w st u di es t h at h a v e u n d ert a k e n e xt e nsi v e s a m pli n g i n   N ort h-
l a n d  ( e. g. Oli g os o m a s ki n ks,   H ar e  et  al. 2 0 0 8 a n d   K a uri  s n ails,  S p e n c er  et  al. 2 0 0 6 ),
s u g g esti n g diff eri n g r es p o ns es t o  hist ori c al pr o c ess es. I n ot h er g e n er a,  u ni q u e h a pl ot y p es
h a v e r estri ct e d distri b uti o ns   wit hi n   N ort hl a n d ( e. g. i n fi v e Ki ki hi a s p e ci es, Ellis et al. 2 0 1 5
a n d i n   N e w   Z e al a n d  gir a ff e   w e e vil,  P ai nti n g  et  al. 2 0 1 7 ),  b ut  n o  e vi d e n c e  of  s e c o n d ar y
c o nt a ct  or  h y bri dis ati o n  h as  y et  b e e n f o u n d.

T a u p ō v ol c a ni c  z o n e

G e n eti c d at a h a v e d e m o nstr at e d t h at   m a n y t a x a h a v e c o nt a ct z o n es i n t h e   T a u p ō v ol c a ni c
z o n e, s o t his g e n er al ar e a   m a y b e a s ut ur e z o n e alt h o u g h, s ur prisi n gl y, f e w e x a m pl es h a v e
i d e ntifi e d h y bri dis ati o n.   A s o ut h er n a n d a c e ntr al c hr o m os o m e r a c e of t h e   A u c kl a n d tr e e
w ē tā (H e mi d ei n a t h or acic a )   m e et  a n d  h y bri dis e  at   Z o n e  6 (Fi g ur e  2 ;   M or g a n- Ri c h ar ds
et  al. 2 0 0 0 ).   T hr e e  p h yl o gr o u ps  of  s h ort-t ail e d  b ats i nt ers e ct  at   Z o n e  7,   w h er e t h e y  ar e
ass u m e d t o  h y bri dis e ( Fi g ur e  2 ;  Ll o y d 2 0 0 3 ).

At   T a u p ō , s e c o n d ar y c o nt a ct is t h o u g ht t o  b e  a c o ns e q u e n c e  of t h e r e c ol o nis ati o n  of
li n e a g es t h at h a d b e e n pr e vi o usl y is ol at e d b y v ol c a ni c er u pti o ns i n t h e r e gi o n.   T h e   T a u pō
v ol c a ni c z o n e i n t h e c e ntr al   N ort h Isl a n d  h as b e e n a cti v e f or t h e l ast 2   M a,   wit h t h e   m ost
r e c e nt l ar g e-s c al e er u pti o n at  L a k e   T a u p ō ar o u n d  2 3 2   A D ( B ar k er et al. 2 0 2 1 ).   R e p e at e d
er u pti o ns  o v er t h e l ast  2   M a   m ust  h a v e t e m p or aril y  eli mi n at e d   m u c h  of t h e l o c al  bi ot a.
Di ff er e n c es i n t h e p ositi o n of e a c h c o nt a ct z o n e li k el y r el at es t o t h e l o c ati o ns a n d si z es of
t h e  c ol o nisi n g  s o ur c e  p o p ul ati o ns,  as   w ell  as  t h eir  h a bit at  r e q uir e m e nts.   A  n u m b er  of
ot h er s p e ci es  h a v e  disti n ct e ast er n a n d   w est er n li n e a g es eit h er si d e of t h e   T a u p ō v ol c a ni c
z o n e  ( e. g.  t h e  f er n As pl e ni u m  h o o k eri a n u m S h e p h er d  et  al. 2 0 0 7 ;   N ort h  Isl a n d  br o w n
ki wi A pt er y x   m a nt elli ,  S h e p h er d  a n d  L a m b ert 2 0 0 8 ;   B e m m els  et  al. 2 0 2 1 ; t h e  p ar asiti c
fl o w eri n g pl a nt D act yl a nt h us t a yl orii ,   M c L a y et al. 2 0 2 2 ; a n d t h e fr o g L ei o p el m a h oc hst et-
t eri; F o u q u et et al. 2 0 1 0 ). I n t h e c as e of t h e sti c k i ns e ct Ar g os arc h us h orri d us t h e di v ersit y
of   mt D N A li n e a g es i n c e ntr al   N ort h Isl a n d   mi g ht r e fl e ct L G M r ef u gi a i nf err e d fr o m e c o-
l o gi c al  ni c h e   m o d elli n g  o n  t h e  e ast  a n d   w est  c o asts  ( B u c kl e y  et  al. 2 0 0 9 ).   H o w e v er,
li mit e d  s a m pli n g  a n d/ or  r e c e nt  p o p ul ati o n  e xti n cti o ns   m e a n  t h at  h y bri dis ati o n
b et w e e n t h es e li n e a g es  h as  n ot  b e e n  ass ess e d.

S o ut h er n   N ort h I sl a n d

F urt h er s o ut h,  F 1 tr e e   wē tā ( b ut  n ot l at er  g e n er ati o n  h y bri ds, s c e n ari o  3 i n Fi g ur e  1 ) ar e
f o u n d   w h er e t h er e is o v erl a p i n t h e distri b uti o ns of H e mi d ei n a t h or acic a wit h H. tr e wic ki
a n d H.  cr assi d e ns ( Z o n es  9  a n d  1 0; Fi g ur e  2 ;   M c K e a n  et  al. 2 0 1 6 ).   Cli m at e- d e p e n d e nt
c o m p etiti v e  e x cl usi o n  pr o b a bl y  e x pl ai ns  t h e  c o m pl e x  distri b uti o n  of H.  t h or acic a a n d
H. cr assi d e ns i n   N ort h Isl a n d   N e w   Z e al a n d a n d as t h e c o nt a ct of t his s p e ci es p air is pr o b-
a bl y ol d er t h a n t h e  Pl eist o c e n e t h e c o nt a ct l o c ati o n   m ust  h a v e   m o v e d d uri n g e a c h gl a ci al
c y cl e ( B ul g ar ell a  et  al. 2 0 1 4 ).

Z o n e  8  ( Fi g ur e  2 ) is   w h er e Ki ki hi a “ m ut a  e ast ” a n d Ki ki hi a “ a ot e a ” m et  a n d li k el y
h y bri dis e d  ( M ars h all  et  al. 2 0 1 1 ). Ki ki hi a “ m ut a  e ast ” i n di vi d u als  fr o m  t h at  ar e a  h a v e

6 L. S H E P H E R D E T   A L.



w ell- di ff er e nti at e d   mt D N A  b ut  p oss ess  a s o n g t h at is   m or e si mil ar t o t h e “ a ot e a ” s o n gs
t h a n t h e  us u al K.   m ut a s o n g.   T h e s plit  b et w e e n t h e “ m ut a ” a n d “ a ot e a ” mt D N A  cl a d es
is  esti m at e d  t o  b e  b et w e e n  1  a n d  2   M a  ( Ellis  et  al. 2 0 1 5 ),  a n d  is  t h er ef or e   wit hi n  t h e
2 M a ‘s y m p atr y  t hr es h ol d’,   w h er e  s y m p atri c Ki ki hi a s p e ci es   w h os e  di v er g e n c e  e x c e e ds
t his ti m efr a m e  a p p e ar  n ot t o  h y bri dis e ( M ars h all  et  al. 2 0 0 8 ).

O n t h e s o ut h  c o ast  n e ar   W elli n gt o n  a si z e  cli n e ( Z o n e  1 1; Fi g ur e  2 ) i n t h e  c o m m o n
g e c k o W o o d w ort hi a   m ac ul at a is  c o n c or d a nt   wit h  at  l e ast  o n e  g e n eti c  cli n e  ( Fit n ess
et al. 2 0 1 2 ) a n d   mit o c h o n dri al  di v ersit y is hi g h s u g g esti n g eit h er l ar g e st a bl e  p o p ul ati o ns
or s e c o n d ar y c o nt a ct f oll o w e d b y h y bri dis ati o n.   H o w e v er, b e c a us e t h eir p h e n ot y pi c cli n e
tr a c ks a n e n vir o n m e nt al gr a di e nt, it is als o  p ossi bl e t h at t h es e cli n es  h a v e f or m e d i n sit u
fr o m  s el e cti o n  pr ess ur e  c o m bi n e d   wit h  is ol ati o n- b y- dist a n c e,  r at h er  t h a n  s e c o n d ar y
c o nt a ct ( M ur p h y 2 0 1 0 ).

N ort h er n  S o ut h I sl a n d

A  n u m b er  of  h y bri d z o n es  b et w e e n Ki ki hi a ci c a d a s p e ci es ( Z o n es  1 2 – 2 1; Fi g ur e  2 )  h a v e
b e e n  i d e nti fi e d  i n  n ort h er n  S o ut h  Isl a n d  ( M ars h all  et  al. 2 0 0 8 ; 2 0 1 1 ;   W a d e 2 0 1 4 ).
H y bri ds  h a v e  b e e n  i d e nti fi e d   m or p h ol o gi c all y,  g e n eti c all y  a n d  t hr o u g h  i nt er m e di at e
s o n g  c h ar a ct eristi cs  ( M ars h all  et  al. 2 0 1 1 ).   N u cl e ar   mi cr os at ellit e  g e n ot y pi n g  a n d
mt D N A  s e q u e n ci n g  h a v e  r e v e al e d  v ar yi n g l e v els  of i ntr o gr essi o n  s o m eti m es i n v ol vi n g
n u cl e ar  g e n o m es  o nl y,   m or e  r ar el y   mit o c h o n dri al  g e n o m es  o nl y  ( W a d e 2 0 1 4 ).   Z o n e
2 1  ( Fi g ur e  2 )  is  p arti c ul arl y  n ot a bl e  b e c a us e  h er e  at  t h e  c o nfl u e n c e  of  t h e   B o yl e  a n d
W ai a u   Ri v ers, fi v e g e n o m es i nt er mi x: c o mi n g fr o m t h e e ast, a Ki ki hi a p o p ul ati o n c arr y-
i n g  t h e  n u cl e ar  g e n o m e  of  o n e  s p e ci es  (K.   m ut a )  a n d  t h e   mit o c h o n dri al  g e n o m e  of  a
s e c o n d s p e ci es (K. “ t ut a” ), a n d c o mi n g fr o m t h e   w est, a Ki ki hi a p o p ul ati o n c h ar a ct eris e d
b y a   mi x e d  n u cl e ar g e n o m e of a  n ort h w est c o ast a n d a s o ut h w est c o ast s p e ci es a n d s ol el y
t h e   mit o c h o n dri al  g e n o m e  of  t h e  s o ut h w est er n  s p e ci es.   A d diti o n al  h y bri d  z o n es  ar e
li k el y t o  e xist  b e c a us e t h es e st u di es   w er e r estri ct e d t o sit es   wit h r o a d  a c c ess.

E c ol o gi c al  ni c h e   m o d elli n g  of t h e  L G M  p ot e nti al  distri b uti o ns  of t h e t w o   w est  c o ast
Ki ki hi a s p e ci es t h at   m e et  at   Z o n es  1 9  a n d  2 0  ( Fi g ur e  2 ) i n di c at e d  t h at t h e y   m a y  h a v e
f or m e d a c o nt a ct  z o n e  pri or  t o  t h e  L G M,  p ossi bl y  e v e n  d ati n g  t o  t h eir  di v er g e n c e
∼ 1. 5   M a ( W a d e 2 0 1 4 ).   T h e  n ort h er n S o ut h Isl a n d ( N els o n,   M arl b or o u g h a n d   K ai k o ur a)
w as  n ot  as  h e a vil y  gl a ci at e d  as f art h er  s o ut h  a n d Ki ki hi a li k el y  s ur vi v e d i n  sit u i n t his
r e gi o n   wit h  c o m m o n  a n c est ors  of   m a n y  of  t h e  s p e ci es  t h o u g ht  t o  d at e  t o  c.  2   M a
( M ars h all  et  al. 2 0 0 8 )  a n d  a Ki ki hi a h y bri d  s w ar m  c o m p os e d  of   mi x e d  g e n ot y p es  of
t hr e e  or   m or e  p ut ati v e s p e ci es ( W a d e 2 0 1 4 ).   T h e   w ell- diff er e nti at e d al pi n e gr ass h o p p ers
(Br ac h as pis s p p.) t h at  di v er g e d  c.  1 0   M a ( K o ot  et  al. 2 0 2 0 )  als o  h y bri dis e i n t his r e gi o n
( Z o n e   D, Fi g ur e  3 ;   Tr e wi c k 2 0 0 1 ).

C e ntr al  S o ut h I sl a n d

T h e c e ntr al S o ut h Isl a n d bi oti c g a p ( d eli mit e d b y r e d  d ott e d li n es i n Fi g ur e 2 ) is a r e gi o n
of l o w  e n d e mi cit y  a n d  a  n u m b er  of s p e ci es t h at  o c c ur  b ot h t o t h e  n ort h  a n d s o ut h  ar e
a bs e nt  i n  t his  r e gi o n  ( B urr o ws 1 9 6 5 ).   As   w ell  as  b ei n g  a  bi oti c  g a p  t his  r e gi o n   m a y
als o  b e  a  s ut ur e  z o n e  f or  li n e a g es  t h at   w er e  pr e vi o usl y  e x cl u d e d  b ut  t h at  ar e  n o w  i n
c o nt a ct  ( L es c h e n  et  al. 2 0 0 8 ).  P o orl y  dis p ersi n g  t a x a t h at  h a d  b e e n  e x cl u d e d fr o m t h e
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Fi g ur e  3. E x a m pl es  of  z o n es  of  p ast  h y bri dis ati o n  b et w e e n  s p e ci es  h as  r es ult e d  i n
or g a n ell e  i ntr o gr essi o n.  Z o n e  A,  B,  C, M etr osi d er os tr e es,  G ar d n er  et  al.  (2 0 0 4 );  Z o n es   D  a n d  F,
Ki ki hi a ci c a d as,   M ars h all  et  al.  ( 2 0 0 8 , 2 0 1 1 ),   W a d e  (2 0 1 4 );  Z o n es  E  a n d  G, P ac h ycl a d o n
r o c k cr ess es,  B e c k er  et  al.  (2 0 1 3 );  Z o n e   H, Ps e u d o p a n a x l a n c e w o o ds,  G e m m ell  et  al.
(2 0 2 2 );  Z o n e  J. Oli g os o m a s ki n ks,  C h a p pl e  et  al.  (2 0 1 2 );  Z o n e  I. Oli g os o m a s ki n ks,  Gr e a v es
et  al.  ( 2 0 0 7 ).
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r e gi o n   m a y  h a v e  h a d i ns uffi ci e nt ti m e t o s u bs e q u e ntl y r e c ol o nis e,   w h er e as  b ett er  dis p er-
s ers   m a y f or m  h y bri d  z o n es   w h er e r e c ol o nisi n g li n e a g es   m a k e  c o nt a ct.   D uri n g  Pl eist o-
c e n e  gl a ci al  p eri o ds  t h e  e xtr e m e  cli m at e  a n d  e xt e nsi v e  gl a ci al  i c e  i n  t his  r e gi o n  ar e
t h o u g ht  t o  h a v e  e xtir p at e d  p o p ul ati o ns  t h at  c o ul d  n ot  s ur vi v e  c ol d  h ars h  c o n diti o ns,
w hil e ot h er   m or e c ol d- h ar d y s p e ci es s ur vi v e d.   O n e e x a m pl e is f o u n d i n t h e ci c a d a M a or-
icic a d a  c a m p b elli, w hi c h  is  a d a pt e d  t o  t u n dr a-li k e  c o n diti o ns.  I n  c e ntr al   C a nt er b ur y
( Z o n e  2 3; Fi g ur e  2 ), s m all r eli ct M. c a m p b elli p o p ul ati o ns  ar e  p art  of  a  n ort h er n  S o ut h
Isl a n d  a n d   N ort h Isl a n d  r a di ati o n i n v ol vi n g f o ur  o ut  of fi v e  e xt a nt  cl a d es t h at  d at es t o
0. 6 9 – 1. 0 3   M a.   T h e fi ft h  cl a d e  is  r estri ct e d  t o  t h e   Ot a g o  r e gi o n  a n d  di v er g e d  a b o ut  a
milli o n  y e ars  e arli er (s e e  b el o w).

I n t h e  r o c k   wr e n  (X e nic us  gil vi v e ntris ),  a n  al pi n e  p ass eri n e  ( W est o n  a n d   R o b erts o n
2 0 1 5 ),   mi cr os at ellit e  a n al ys es  d et e ct e d  i ntr o gr essi o n  a cr oss  a  6 0 k m  c o nt a ct  z o n e
( Z o n e 2 4; Fi g ur e 2 ) b et w e e n n ort h er n a n d s o ut h er n li n e a g es.   M ol e c ul ar d ati n g esti m at e d
t h at t h e t w o li n e a g es  s plit  ar o u n d  2   M a.   W est o n  a n d   R o b erts o n  (2 0 1 5 )  s u g g est e d t h at,
d es pit e b ei n g a c ol d- a d a pt e d al pi n e s p e ci es, r o c k   wr e n li k el y still e x p eri e n c e d  p o p ul ati o n
c o ntr a cti o ns t o  n ort h er n  a n d s o ut h er n r ef u gi a  d uri n g  gl a ci al  p eri o ds,   wit h t h eir s p e ci fi c
h a bit at r e q uir e m e nts  p ossi bl y  p osi n g  a d diti o n al li mits  o n t h eir  distri b uti o n.

T h e f u n g us  b e etl e His p ar o ni a  h ystri x als o s h o ws a z o n e  of s e c o n d ar y c o nt a ct at   Z o n e
2 4  ( Fi g ur e  2 ),   w h er e  h y bri dis ati o n  is  ass u m e d  t o  b e  o c c urri n g  ( L es c h e n  et  al. 2 0 0 8 ).
Mt D N A  h a pl ot y p es  of H.  h ystri x fr o m  t h e  c e ntr al  S o ut h  Isl a n d  ar e  s h ar e d  or  cl os el y
r el at e d  t o  h a pl ot y p es  f o u n d  t o  t h e  n ort h  a n d  s o ut h,  a n d  r a n g e  e x p a nsi o ns  of  t h es e
li n e a g es  b et w e e n  6 0, 0 0 0  a n d  2 0, 0 0 0  y e ars  a g o   w er e i nf err e d.

B a n ks  P e ni ns ul a   w as  f or m e d  fr o m  v ol c a ni c  er u pti o ns  d uri n g  t h e   Mi o c e n e  a n d   w as
pr o b a bl y  a n isl a n d  u ntil t h e  pl ai ns  of   C a nt er b ur y, f or m e d  b y  o ut w as h fr o m   Q u at er n ar y
gl a ci al er osi o n f oll o wi n g t h e t e ct o ni c  u plift  of S o ut h er n   Al ps, cr e at e d a l a n d c o n n e cti o n.
B a n ks  P e ni ns ul a  h as  a  n u m b er  of  e n d e mi c t a x a  a n d s o m e  h y bri dis e   wit h  cl os e r el ati v es
w h er e t h eir r a n g es   m a k e c o nt a ct ( Z o n e 2 2; Fi g ur e 2 ). F or e x a m pl e, t h e tr e e   wē tā e n d e mi c
t o   B a n ks  P e ni ns ul a  (H e mi d ei n a  rict a )   m e ets  a n d   m at es   wit h t h e   C a nt er b ur y tr e e   wē tā
(H. f e m or at a )  o n t h e  n ort h- e ast  of t h e  P e ni ns ul a  ( V a n   H e u gt e n  et  al. 2 0 1 7 ).   Alt h o u g h
t h es e t w o s p e ci es f or m  F1 h y bri ds t h er e is  n o  e vi d e n c e  of  g e n e fl o w (s c e n ari o  3; Fi g ur e
1 ;   M or g a n- Ri c h ar ds  a n d   T o w ns e n d 1 9 9 5 ;   V a n   H e u gt e n  et  al. 2 0 1 7 ).

S o ut h er n  S o ut h I sl a n d

T h e  c o m m o n  gr ass h o p p er P h al acri di u m   m ar gi n al e h y bri dis es   wit h  t h e  e n d e mi c
P.  ot a g o e ns e ,   w hi c h is  r estri ct e d t o t h e  dr y  c e ntr al/s o ut h er n  S o ut h  Isl a n d  ( Si v y er  et  al.
2 0 1 8 ).   A l a c k  of  ass ort ati v e   m ati n g   wit h r es p e ct t o s p e ci es  h as r es ult e d i n  h y bri dis ati o n
b et w e e n t h es e t w o l o wl a n d fl i g htl ess  gr ass h o p p ers   w h er e t h eir r a n g es  o v erl a p ( Z o n e  2 8
a n d  2 5; Fi g ur e  2 ).   G e n e fl o w  h as  r es ult e d  i n   mit o c h o n dri al  i ntr o gr essi o n  a n d  cr e at e d
p o p ul ati o ns  of  i n di vi d u als  t h at  ar e  p h e n ot y pi c all y  i nt er m e di at e  b et w e e n  t h e  t w o
s p e ci es  (s c e n ari o  7; Fi g ur e  1 ;   M or g a n- Ri c h ar ds  et  al. 2 0 2 1 ).   C o nt a ct  b et w e e n  t h e  t w o
li n e a g es   mi g ht  h a v e  b e e n  pr o m ot e d  b y  t h e  e x p a nsi o n  of P.   m ar gi n al e as it  r es p o n d e d
t o  h u m a n   m o difi c ati o n  of t h e  v e g et ati o n.

T h e r ar e gr ass h o p p er Si g a us c hil di is als o r estri ct e d t o   C e ntr al   Ot a g o ( K o ot et al. 2 0 2 2 )
a n d   m or p h ol o gi c all y  disti n ct  fr o m  t h e   wi d es pr e a d  s y m p atri c S.  a ustr alis .   A  s et  of  7 9
n e utr al  g e n eti c   m ar k ers  r e v e al e d  o nl y  a  si n gl e  l o c us   wit h  c orr es p o n d e n c e  b et w e e n
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g e n ot y p e  a n d  s p e ci es  i d e nti fi c ati o n  s u g g esti n g  e xt e nsi v e  g e n e fl o w  b et w e e n  t h es e  t w o
li n e a g es (s c e n ari o  5; Fi g ur e  1 ;   D o wl e  et  al. 2 0 1 4 ). I n   Ot a g o i ntr o gr essi o n  h as  als o  b e e n
i m pli c at e d  f or Ki ki hi a   m ut a gr ass  ci c a d as  o n  t h e  S o ut h  Isl a n d  e ast  c o ast  at   Z o n e  2 6,
w h er e t his s p e ci es   m e ets a n d h y bri dis es   wit h t h e   m or e c ol d a d a pt e d K. a n g ust a ( M ars h all
et  al. 2 0 0 8 ;   W a d e 2 0 1 4 ).

I n Fi or dl a n d t w o li n e a g es of t h e ki wi s p e ci es   T o k o e k a (A pt er y x a ustr alis ) ar e  diff er e n-
ti at e d   wit h b ot h   mt D N A a n d  n u cl e ar S N P d at a. I ntr o gr essi o n is e vi d e nt   w h er e t h e y   m e et
at   Z o n e  3 1 (s c e n ari o  4; Fi g ur e  1 ; Fi g ur e  2 ;   W eir  et  al. 2 0 1 6 ;   B e m m els  et  al. 2 0 2 1 ).   M ol-
e c ul ar d ati n g i n di c at es t h at t h es e li n e a g es   m a y h a v e e v ol v e d i n r ef u gi a d uri n g t h e l ast o n e
or t w o gl a ci al c y cl es   w h e n   T o k o e k a p o p ul ati o ns   m a y h a v e b e e n s e p ar at e d b y fi n g ers of i c e
( W eir et al. 2 0 1 6 ).   H y bri d z o n es  b et w e e n   m or e  d e e pl y  di v er g e d li n e a g es ar e als o  pr es e nt
i n  Fi or dl a n d.   At  J a c ks o n   B a y  ( Z o n e  2 7; Fi g ur e  2 )  t h er e is  a  h y bri d  z o n e  b et w e e n  t w o
Ki ki hi a s p e ci es ( W a d e 2 0 1 4 ) t h at ar e esti m at e d t o h a v e s plit fr o m o n e a n ot h er at a p pr o xi-
m at el y  2   M a ( M ars h all  et  al. 2 0 0 8 ).

C a m p b ell ’s ci c a d a i n h a bits a  v ari et y  of  o p e n  h a bit ats s u c h as s u b al pi n e s cr e es,  gl a ci al
m or ai n es  a n d  ri v er  e d g es  o n   N ort h  a n d  S o ut h  Isl a n ds  a n d   w as  li k el y  a bl e  t o  r a pi dl y
e x p a n d  its  r a n g e  i nt o  n e w  h a bit ats  f oll o wi n g  i c e  r etr e at  aft er  gl a ci al   m a xi m a.   A n
Ot a g o  cl a d e  of M a oricic a d a c a m p b elli a p p e ars t o  h a v e  di v er g e d i n t h e  e arl y  Pl eist o c e n e
( 1. 4 5– 2. 0 9   M a)  a n d is  sist er t o  all  ot h er M.  c a m p b elli cl a d es.  It  h as  a  sli g htl y  di ff er e nt
s o n g  a n d is  c urr e ntl y  s urr o u n d e d  b y,  a n d   m a y  h y bri dis e   wit h,  u p  t o fi v e  sist er  cl a d es
( Z o n es  2 5,  2 8,  3 0 a n d  3 2; Fi g ur e  2 ;   Hill et al. 2 0 0 9 ).   T h es e c o nt a ct z o n es   w er e  d es cri b e d
b as e d  o n   mit o c h o n dri al  d at a  a n d  s o n g,  b ut  u n p u blis h e d  d at a  fr o m  o n e  n u cl e ar  g e n e
s u g g ests i ntr o gr essi o n  a n d f urt h er  g e n o mi c st u di es   w o ul d li k el y  b e ill u mi n ati n g.

T w o   mt D N A  p h yl o gr o u ps  of s h ort-t ail e d  b ats ( M yst aci n a t u b erc ul at a )  ar e s y m p atri c
o n   W h e n u a   H o u/ C o d fi s h Isl a n d ( Z o n e  3 4)   wit h t his s y m p atr y s u g g est e d t o r es ult fr o m
s e c o n d ar y c o nt a ct f oll o wi n g s e p ar at e p ost- L G M e x p a nsi o n d o w n t h e e ast a n d   w est c o asts
of t h e  S o ut h Isl a n d fr o m  n ort h er n  S o ut h Isl a n d r ef u gi a ( Ll o y d 2 0 0 3 ).  S ur vi v al  of s h ort-
t ail e d  b ats i n t h e s o ut h er n  S o ut h Isl a n d  d uri n g t h e  L G M   w as  dis miss e d  b y  Ll o y d (2 0 0 3 )
o wi n g t o ‘t h e s e v erit y  of t h e gl a ci al   m a xi m u m i n s o ut h er n S o ut h Isl a n d’,  b ut   wit h r e c e nt
st u di es i n di c ati n g   wi d es pr e a d f or est s ur vi v al, al b eit i n s m all is ol at e d st a n ds ( W o o d et al.
2 0 1 7 ;   R a wl e n c e et al. 2 0 2 1 ), it is c o n c ei v a bl e t h at t h es e  b ats als o s ur vi v e d.   A n ci e nt   D N A
a n al ys es of s h ort-t ail e d b at b o n es fr o m e xti n ct e ast er n S o ut h Isl a n d p o p ul ati o ns   m a y dis-
ti n g uis h  b et w e e n t h es e  h y p ot h es es.

M ost  of t h e  h y bri d  z o n es i n t h e s o ut h er n  S o ut h Isl a n d ( Fi g ur e  2 )  ar e  b et w e e n  d e e pl y
di v er g e d  li n e a g es  t h at  d at e  t o  t h e  e arl y  Pl eist o c e n e  or  ol d er,   wit h   T o k o e k a  a n d  s h ort-
t aile d b ats e x c e pti o ns.   T h er e a p p e ar t o b e f e w h y bri d z o n es s h ar e d b et w e e n t h e t a x a e x a m-
i n e d  t o  d at e,  s u g g esti n g  t h at  e a c h  h as  r es p o n d e d  diff er e ntl y  t o  cli m ati c  a n d  g e ol o gi c al
i m p a cts i n t h e r e gi o n.   H o w e v er, s ki n ks, gr ass h o p p ers a n d ci c a d as all h a v e   m ulti pl e li n e a g es
t h at   m e et at St   M ar ys   R a n g e, f or mi n g a r e gi o n of h y bri dis ati o n ( Z o n e 2 8; Fi g ur e 2 ) b ut w e
h a v e  n ot i d e nti fi e d  disti n ct a n d c o n c or d a nt c o nt a ct z o n es   wit hi n t his r e gi o n.

M ari n e

G ar d n er  a n d   W ei  ( 2 0 1 5 )  d et e ct e d  gr e e ns h ell   m uss el  (P er n a  c a n alic ul us )  h y bri d  z o n es
( Z o n es  3 5  a n d  3 6; Fi g ur e  2 )  o n t h e   w est  a n d  e ast  c o asts  of t h e  S o ut h Isl a n d j ust t o t h e
s o ut h  of   C o o k  Str ait  usi n g   mi cr os at ellit e  g e n ot y pi n g.   T h es e  ar e  s e c o n d ar y  c o nt a ct
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h y bri d z o n es  b et w e e n t w o li n e a g es esti m at e d t o  h a v e  di v er g e d  0. 3 – 1. 3   M a,  p ossi bl y as a
r es ult of gl o b al s e a-l e v el c h a n g es ( G ar d n er a n d   W ei 2 0 1 5 ).   T h e   wi dt h of t h e h y bri d z o n es
v ari e d  gr e atl y  b et w e e n l o ci (fr o m  0. 3 5 t o  1 2 1 k m)  b ut s h o w e d si mil ar  p att er ns  o n  b ot h
t h e  e ast  a n d   w est  c o asts.  L o c alis e d  c urr e nts  a n d/ or  c o ast al  u p w elli n gs  ar e  t h o u g ht  t o
b e  hi n d eri n g  c o nt e m p or ar y  g e n e fl o w  b y  pr e v e nti n g  l ar v al  dis p ers al  a n d   m ai nt ai ni n g
t h e  h y bri d z o n es ( G ar d n er a n d   W ei 2 0 1 5 ) a n d t his r e gi o n is als o a k n o w n bi o g e o gr a p hi c
br e a k i n  ot h er t a x a, s u c h  as t h e c us hi o n st ar P atiri ell a r e g ul aris ( W at ers  a n d   R o y 2 0 0 4 ).

O n t h e e ast c o ast  of   N ort h Isl a n d,  n e ar t h e ti p  of  E ast   C a p e,   m ari n e c urr e nts ar e als o
t h o u g ht t o  b e r es p o nsi bl e f or c h a n g es i n s p e ci es c o m p ositi o n ( G ar d n er et al. 2 0 1 0 ).   T h e
r o c k y s h or e   w h el k B ucci n ul u m  vitt at u m h y bri dis es   wit h B. c ol e ns oi at   Hi c ks   B a y   w h er e,
d es pit e s h ells l o o ki n g li k e B. vitt at u m, n u cl e ar i ntr o gr essi o n fr o m B. c ol e ns oi is  d et e ct e d
(s c e n ari o 3, Fi g ur e 1 ;   Z o n e 3 7, Fi g ur e 2 ;   G e m m ell et al. 2 0 1 8 ).   At  E ast   C a p e t h e s o ut h erl y
m o vi n g e ast- A u c kl a n d o c e a n c urr e nt b e c o m es t h e e ast c o ast c urr e nt a n d   m o v es o ff s h or e
a n d a  br a n c h  of a  n ort h- m o vi n g c urr e nt c o m es cl os e t o t h e c o ast,  p ot e nti all y r estri cti n g
g e n e fl o w.   T his is t h e s a m e pl a c e   w h er e t w o li n e a g es   wit hi n H ali otis iris ( pā u a)   m e et ( Will
et al. 2 0 1 1 , 2 0 1 5 ),   w h er e  br o w n al g a e  h y bri ds ar e f o u n d (C ar p o p h yll u m s p p.   H o d g e et al.
2 0 1 0 ),  a n d   w h er e   mt D N A  h a pl ot y p e  fr e q u e n c y  cli n es  h a v e  b e e n  d et e ct e d   wit hi n  t h e
w h el ks C o mi n ell a   m ac ul os a a n d C. vir g at a ( Fl e mi n g et al. 2 0 1 8 ). I nt er esti n gl y, t h e  di v er-
sit y   wit hi n H ali otis iris a n d t h e t w o C o mi n ell a s p e ci es  o v er t h e s a m e  g e o gr a p hi c al r a n g e
w as  a n  or d er  of   m a g nit u d e  s m all er  t h a n  t h at  s e e n   wit hi n  t h e B ucci n ul u m  vitt at u m
c o m pl e x,  s u g g esti n g  t h at  di v er g e n c e  of  p o p ul ati o ns  i n  t h e  l att er   mi g ht  h a v e  b e g u n
m u c h  e arli er ( G e m m ell  et  al. 2 0 1 8 ).

H y bri di s ati o n  a n d  or g a n ell e i ntr o gr e s si o n

T h e l o c ati o n  of z o n es  of  p ast i ntr o gr essi o n  c a n i nf or m t h e  bi o g e o gr a p hi c  hist or y  of t h e
s p e ci es i n v ol v e d.  I n t h e   N ort h er n   H e mis p h er e  s u c h  z o n es  ar e  p arti c ul arl y  c o m m o n i n
pl a nts a n d  h a v e b e e n s u g g est e d t o r e fl e ct t h e  p ositi o n of gl a ci al r ef u gi a,   w h er e  pr ol o n g e d
c o nt a ct  b et w e e n  s p e ci es  r es ult e d  i n  i nt ers p e ci fi c  g e n e fl o w  a n d  c hl or o pl ast  s h ari n g
( H e witt 1 9 9 9 ).   A  si mil ar s c e n ari o  h as  b e e n  s u g g est e d i n   N e w   Z e al a n d f or M etr osi d er os
tr e es  ( G ar d n er  et  al. 2 0 0 4 ),   w h er e  c hl or o pl ast  h a pl ot y p es  ar e  s h ar e d  b et w e e n   m ulti pl e
s p e ci es  a n d  hi g h er  di v ersit y  o c c urs  i n  pr o p os e d  L G M  r ef u gi a  ( Z o n es   A,   B,   C; Fi g ur e
3 ).   W o o d  et  al. (2 0 1 7 )  h a d  a n  alt er n ati v e i nt er pr et ati o n  of   G ar d n er  et  al.’s (2 0 0 4 )  d at a,
s u g g esti n g  t h at  t h e  hi g h er  di v ersit y i n  t h es e  p ut ati v e  r ef u gi al  r e gi o ns   m a y  r es ult  fr o m
t h e  d o n ati o n  of  disti n ct  h a pl ot y p es  fr o m  n o w  e xti n ct “ g h ost ” s p e ci es  t o  t h e  s h ar e d
g e n e  p o ol  i n  t h es e  ar e as.   H o w e v er,  t h er e  is  n o  e vi d e n c e  f or  t his  h y p ot h esis  a n d  it
w o ul d  b e  v er y  di ffi c ult  t o  dis cri mi n at e  fr o m  alt er n ati v e  s c e n ari os,  e v e n   wit h  g e n o mi c
m ar k ers. I n Ki ki hi a ci c a d as,  z o n e   D ( Fi g ur e  3 )  h osts  a  h y bri d  s w ar m  of   mit o c h o n dri al
a n d  n u cl e ar  g e n ot y p es  of  s e v er al  di ff er e nt  s p e ci es, K . “ n ort h w estl a n di c a ” , K . “ t ut a” , K .
“ n els o n e nsis ” a n d K.  astr a g ali ( M ars h all  et  al. 2 0 1 1 ;   W a d e 2 0 1 4 ).

At   Z o n e  F ( Fi g ur e 3 ), Ki ki hi a   m ut a (i n di c at e d  b y   mi cr os at ellit es a n d s o n g) all  p oss ess
K. “ t ut a” mt D N A,  i n di c ati n g  p ast  h y bri dis ati o n  p er h a ps  dri v e n  b y  a  s el e cti v e  s w e e p
all o wi n g  a  n or m all y  l o wl a n d  c o ast al  s p e ci es  t o  s pr e a d  i nl a n d  ( M ars h all  et  al. 2 0 0 8 ;
W a d e 2 0 1 4 ).   T his K. “ t ut a” mt D N A is  als o f o u n d i n  a t hir d  s p e ci es K.  p a xill ul a e. T h e
f a ct  t h at  t h e  r a n g es  of K.  p a xill ul a e a n d K. “t ut a” d o  n ot  o v erl a p , s u g g ests  t h at  t his
mt D N A w as i n h erit e d fr o m  a K.   m ut a i n di vi d u al  t h at  h a d  pr e vi o usl y  h y bri dis e d   wit h
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K. “t ut a” .   T h e   mt D N A  of K.   m ut a is f o u n d i n  n o  ot h er s p e ci es   w hi c h   mi g ht  b e  b e c a us e
s o m e   mt D N A li n e a g es s ur vi v e b ett er i n h y bri d b a c k gr o u n ds t h a n ot h ers, as s u g g est e d b y
Ar nt z e n  et  al. ( 2 0 0 9 ).

M ol e c ul ar  a n al ys es  of t h e  al pi n e  h er bs r o c k cr ess es ( P ac h ycl a d o n s p p.) i n di c at e d  p ast
i ntr o gr essi o n  of  c hl or o pl asts  b et w e e n s p e ci es  at   Z o n es  E  a n d   G (Fi g ur e  3 ;   B e c k er  et  al.
2 0 1 3 ).   T h e a ut h ors s u g g est t his c hl or o pl ast s h ari n g is a c o ns e q u e n c e  of s p e ci es s ur vi vi n g
Pl eist o c e n e gl a ci ati o ns i n s h ar e d r ef u gi a,   w h er e  h y bri dis ati o n a n d i ntr o gr essi o n  n ot  o nl y
r es ult e d i n  t h e  tr a nsf er  of  c hl or o pl asts  b ut  als o  gl u c osi n ol at e  h y dr ol ysis  all el es,   w h os e
pr o d u cts  ar e  us e d f or  c h e mi c al  d ef e ns e  a g ai nst  h er bi v or y  a n d  p at h o g e ns.

T h e l o wl a n d l a n c e w o o d tr e es Ps e u o d o p a n a x f er o x a n d P. cr assif oli us b ot h  h a v e   wi d e-
s pr e a d  distri b uti o ns  a cr oss   N e w   Z e al a n d. Ps e u o d o p a n a x f er o x e x hi bits  a  si n gl e  c hl or o-
pl ast  h a pl ot y p e i n  S o ut h  Isl a n d  ( S h e p h er d  a n d  P erri e 2 0 1 1 )   w h er e as P.  cr assif oli us h as
a  si n gl e  di ff er e nt  h a pl ot y p e  a cr oss  b ot h  isl a n ds,  e x c e pt  i n   Z o n e   H  ( Fi g ur e  3 ),   w h er e
s o m e  i n di vi d u als  e x hi bit  t h e  S o ut h  Isl a n d P.  f er o x h a pl ot y p e  ( G e m m ell  et  al. 2 0 2 2 ).
T his  as y m m etri c i ntr o gr essi o n   w as s u g g est e d t o  b e  a  c o ns e q u e n c e  of  eit h er s m all  L G M
p o p ul ati o ns  of P.  cr assif oli us c o m p ar e d  t o P.  f er o x ,  a n d/ or  p ost gl a ci al  e x p a nsi o n  of
P. cr assif oli us i nt o t his r e gi o n  o c c u pi e d  b y P. f er o x ( G e m m ell  et  al. 2 0 2 2 ).

At   Z o n e I ( Fi g ur e 3 )   C h a p pl e et al. (2 0 1 2 ) f o u n d f o ur s cr e e s ki n ks (Oli g os o m a   w ai m a-
t e ns e)   wit h  di v er g e nt   mt D N A  h a pl ot y p es t h at   w er e   m or e  si mil ar t o t h os e f o u n d i n t h e
Ot a g o  s ki n k  ( O.  ot a g e ns e ).   Ot a g o  a n d  s cr e e  s ki n ks  di v er g e d  d uri n g  t h e   Mi o c e n e  a n d
n o  l o n g er  o c c ur  i n  s y m p atr y  b ut  ar e  t h o u g ht  t o  h a v e  c o m e  i nt o  s e c o n d ar y  c o nt a ct
d uri n g  Pl eist o c e n e  i nt er gl a ci als  ( C h a p pl e  et  al. 2 0 1 2 ).   Als o  i n   Z o n e  I,   B u c kl e y  et  al.
(2 0 0 6 )  f o u n d  a  p o p ul ati o n  of  ci c a d as  t h at   w as  a  s o ut h w ar d  e xt e nsi o n  of M a oricic a d a
m a n g u ;  i n di vi d u als  i n  t his  p o p ul ati o n  l o o k e d  a n d  s o u n d e d  li k e  n ort h er n  p o p ul ati o ns
b ut  h a d  a   mit o c h o n dri al  h a pl ot y p e t h at   m at c h e d  n o  e xt a nt  s p e ci es,  s u g g esti n g  a n ci e nt
g h ost-li n e a g e  h y bri dis ati o n.   A  n u m b er  of  s p e ci es  e x hi bit  h y bri d  z o n es  ( Z o n e  2 8;
Fi g ur e  2 )  a n d  p h yl o g e o gr a p hi c  br e a ks i n t h e  vi ci nit y  of   Z o n e I s u g g esti n g  a  si g ni fi c a nt
b arri er t o  g e n e fl o w i n t h e  p ast, s o m e w h er e i n t his  ar e a.

At   Ti w ai  P oi nt, F o v e a u x Str ait ( Z o n e J; Fi g ur e 3 ) i ntr o gr essi o n of a  di v er g e nt   mt D N A
li n e a g e  of Oli g os o m a  c hl or o n ot o n s ki n ks fr o m   W h e n u a   H o u/ C o dfi s h Isl a n d i nt o   m ai n-
l a n d  p o p ul ati o ns  h as  o c c urr e d  ( Gr e a v es  et  al. 2 0 0 7 ).   T h e  t w o  li n e a g es  ar e  t h o u g ht  t o
pr e d at e  t h e  Pl eist o c e n e   wit h  s e c o n d ar y  c o nt a ct  o c c urri n g  f oll o wi n g   mi gr ati o n  a cr oss
F o v e a u x  Str ait,   w hi c h   w as  bri d g e d  d uri n g  gl a ci al  p eri o ds ( N e w n h a m  et  al. 1 9 9 9 ).

C o n c or d a n c e  of  c o nt a ct s  a n d  z o n e s

N e w   Z e al a n d  h as  a  c o m pl e x  g e ol o gi c al  hist or y,   w hi c h  h as  r es ult e d i n t h e f or m ati o n  of
m a n y  c o nt a ct  z o n es  b et w e e n  disti n ct  li n e a g es  ( Fi g ur e  2 ),  o nl y  s o m e  of   w hi c h  c a n  b e
br o a dl y c o nsi d er e d s ut ur e z o n es ( e. g.   Z o n es 2 4 a n d 2 8; Fi g ur e 2 ).   T his c o ntr asts   wit h p at-
t er ns i n  t h e   N ort h er n   H e mis p h er e,   w h er e  s ut ur e  z o n es  ar e  a p p ar e ntl y   m or e  c o m m o n
( R e mi n gt o n 1 9 6 8 ;  S w e ns o n  a n d   H o w ar d 2 0 0 5 ).   A  n u m b er  of t h e  h y bri d  z o n es i n   N e w
Z e al a n d  li k el y  f or m e d  b ef or e  t h e  L G M  a n d  t h er ef or e  h a v e  s ur vi v e d  s u bst a nti al  s hifts
i n s p e ci es r a n g es  as t h e  cli m at e  h as  c y cl e d.

T h e  n u m er o us  h y bri d  z o n es  d et e ct e d   wit hi n  t h e  S o ut h  Isl a n d  ( Fi g ur e  2 )  s u g g est
c o m pl e x  p att er ns  of  r ef u gi al  s ur vi v al i n  di ff er e nt t a x a,  c o m bi n e d   wit h  di ff er e nt  h a bit at
r e q uir e m e nts  a n d  dis p ers al  r at es.   H o w e v er,  a f e w  h y bri d  z o n es  ar e  s h ar e d  b y   m ulti pl e
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u nr el at e d t a x a e g.   Z o n e 2 4 i n t h e  bi oti c g a p a n d   Z o n e 2 8, i n di c ati n g s h ar e d  p ast  b arri ers
t o g e n e fl o w i n t h es e l o c ati o ns.  P h yl o g e o gr a p hi c  br e a ks i n t h e  distri b uti o ns  of  ot h er t a x a
als o o c c ur i n t h es e r e gi o ns ( e. g.   A pt e et al. 2 0 0 7 ), s u p p orti n g t his h y p ot h esis ( M ars k e a n d
B o y er, i n  pr e p).

N ort h Isl a n d h as a   m or e cli m ati c all y st a bl e hist or y, p arti c ul arl y i n t h e f ar n ort h ( W o o d
et al. 2 0 1 7 ).   T his st a bilit y h as r es ult e d i n t h e r et e nti o n of ol d er h y bri d z o n es b et w e e n Pli o-
c e n e li n e a g es  of i n v ert e br at es.   V ol c a nis m a n d  gl a ci al c y cl es  h a v e  h a d a   m aj or i m p a ct  o n
t h e  bi ot a  of  t h e  c e ntr al   N ort h  Isl a n d,  l e a di n g  t o  a  cl ust er  of  c o nt a ct  z o n es  b et w e e n
li n e a g es   wit hi n s p e ci es  of  b ats, f er ns  a n d   wē tā .

Si mil ar  t o  t h e   N ort h er n   H e mis p h er e,  c hl or o pl ast  s h ari n g  b et w e e n  tr e e  s p e ci es  is
c o m m o n  ( G ar d n er  et  al. 2 0 0 4 ;  S h e p h er d  et  al. 2 0 1 7 ;   G e m m ell  et  al. 2 0 2 2 ),  s u p p orti n g
s u g g esti o ns  f or  t h e  i m p ort a nt  r ol e  f or  h y bri dis ati o n  i n  t h e  hist or y  of   N e w   Z e al a n d
pl a nts  ( C o c k a y n e 1 9 2 3 ;   R att e n b ur y 1 9 6 2 ;   M or g a n- Ri c h ar ds  et  al. 2 0 0 9 ).   C hl or o pl ast
i ntr o gr essi o n  h as  o c c urr e d at  v ari o us s c al es. I n M etr osi d er os tr e es  hi g h  h a pl ot y p e  di v er-
sit y  a n d  c hl or o pl ast  s h ari n g  h a v e  b e e n  r e c or d e d   wit hi n  pr o p os e d   m aj or  L G M  r ef u gi a
(Fi g ur e 3 ;   G ar d n er et al. 2 0 0 4 ). I n c o ntr ast, S o p h or a tr e es e x hi bit e n d e mi c r e gi o n al c hl or-
o pl ast  h a pl ot y p es  s h ar e d  b et w e e n  s p e ci es  ( S h e p h er d  et  al. 2 0 1 7 ).   T h es e  o c c ur  o utsi d e
pr o p os e d   m aj or  r ef u gi a,  s u p p orti n g  t h e  c o n c e pt  of   wi d es pr e a d   mi cr or ef u gi a  f or  t his
g e n us.

Or g a n ell e i ntr o gr essi o n  h as als o  b e e n  o bs er v e d  b et w e e n   N e w   Z e al a n d a ni m al t a x a. I n
a d diti o n t o t h e ci c a d a e x a m pl es   m e nti o n e d i n t h e   m ai n b o d y of t h e t e xt, s e v e n ci c a d as of
t h e  g e n us Ki ki hi a f or m  a   mit o c h o n dri all y  d efi n e d  gr o u p, t h e   W estl a n di c a   Gr o u p ( M ar-
s h all  et  al. 2 0 0 8 ), t h at  all  s h ar e  a s h ar e d   mit o c h o n dri al  a n c est or;  s o m e   m e m b ers  of t h e
gr o u p  ar e  h y p ot h esis e d  t o  h a v e  b e e n  r e cr uit e d  b y   m or e  r e c e nt  h y bri dis ati o n.   T his
gr o u p  d o es  n ot  a p p e ar i n t h e  n u cl e ar  g e n o m e tr e e ( B a n k er  et  al. 2 0 1 7 ).

F ut ur e r e s e ar c h  a v e n u e s

M a n y st u di es t o d at e h a v e dis c o v er e d c o nt a ct z o n es as a c o ns e q u e n c e of   wi d es pr e a d p h y-
l o g e o gr a p hi c s a m pli n g, e. g.   H o o k er’s s pl e e n w ort ( S h e p h er d et al. 2 0 0 7 ), s h ort-t ail e d b ats
( Ll o y d 2 0 0 3 )  a n d  c hr o m os o m e  r a c es  of  t h e   W elli n gt o n  tr e e   wē tā ( M or g a n- Ri c h ar ds
2 0 0 0 ;   B ul g ar ell a  et  al. 2 0 1 4 ),  b ut  h a v e  n ot  f oll o w e d  u p   wit h  d et ail e d  s a m pli n g   wit hi n
t h e  c o nt a ct  z o n e t o  d et er mi n e   w h et h er  h y bri dis ati o n is  o c c urri n g.

E vi d e n c e  of  p ast  h y bri dis ati o n  c o ul d  b e  s o u g ht   w h er e  c o n n e cti o ns  b et w e e n  p o p u-
l ati o ns  e xist e d  r e c e ntl y.   D uri n g  t h e  L G M,   w h e n  s e a l e v els   w er e l o w er, l a n d  c o n n e ct e d
t h e   N ort h  a n d  S o ut h  Isl a n ds  ( Tr e wi c k  a n d   Bl a n d 2 0 1 2 )  a n d  p o p ul ati o ns  t h at  ar e
k n o w n t o  b e  disti n ct  o n  eit h er si d e  of t h e   C o o k  Str ait   w o ul d  h a v e  b e e n i n  c o nt a ct.  F or
e x a m pl e,   w e k a  a n d  t h eir  e ct o p ar asit es  ar e  g e n eti c all y  disti n ct  o n   N ort h  a n d  S o ut h
Isl a n ds ( Tr e wi c k et al. 2 0 1 7 ), s o di d h a bit at c o n n e cti o n d uri n g t h e L G M r es ult i n h y bri d-
is ati o n?   T o mtits  ( N gir u n gir u/ Mir o mir o; P etr oic a   m acr oc e p h al a; Mill er  a n d  L a m b ert
2 0 0 6 )   w hi o  ( bl u e  d u c ks; H y m e n ol ai m us   m al ac or h y nc h os ;   R o b erts o n  et  al. 2 0 0 7 )  a n d
t o k orir o  (Mi ot o p us  ric h ar ds a e ;  Fit n ess  et  al. 2 0 1 8 )  als o  h a v e  disti n ct   mit o c h o n dri al
li n e a g es  o n  eit h er  si d e  of t h e  str ait t h at   w o ul d  h a v e  b e e n i n  r e c e nt  c o nt a ct,  s o  s e e ki n g
e vi d e n c e of i ntr o gr essi o n fr o m n u cl e ar   m ar k ers   w o ul d b e r e v e ali n g f or t h es e t a x a. I n c o n-
tr ast,   m ari n e  or g a nis ms   w o ul d  h a v e  b e e n  s e p ar at e d  b y  t h e  gl a ci al  l a n d  c o n n e cti o n  of
N ort h  a n d  S o ut h  Isl a n d,  all o wi n g  di v er g e n c e  of  p o p ul ati o ns  d u e  t o  g e n eti c  drift  b ut
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t h es e p o p ul ati o ns ar e  n o w c o n n e ct e d. S a m pli n g i n   C o o k Str ait of t a x a s u c h as t h e si p h o n
w h el k P e ni o n or m esi t h at h as disti n ct p o p ul ati o ns e ast a n d   w est, c o ul d esti m at e g e n e fl o w
a n d  d et er mi n e t h e  c o ns e q u e n c e  of s e c o n d ar y  c o nt a ct ( V a u x  et  al. 2 0 2 0 ).   G e n o mi c  d at a
fr o m  b ull  k el p  s u g g ests  r e c e nt  c ol o nis ati o n  of  t h e  s o ut h  c o ast  of   N ort h  Isl a n d  fr o m
s o ut h er n  p o p ul ati o ns  ( V a u x  et  al. 2 0 2 1 ),  hi g hli g hti n g  t h e  p ot e nti al  f or  n u cl e ar   D N A
d at a t o r e v e al r e c e nt r a n g e  e x p a nsi o n  a n d  c o nt a ct  z o n es   wit hi n   C o o k  Str ait.

F or t h os e  h y bri d z o n es t h at  h a v e  b e e n  d et e ct e d t o  d at e, g e n o mi cs  h as t h e  p ot e nti al t o
gr e atl y  i m pr o v e  o ur  u n d erst a n di n g  of  t h e  pr o c ess es  t h at  ar e  i n v ol v e d  ( G o m p ert  et  al.
2 0 1 7 ).   G e n o mi cs als o e n a bl es t h e i d e ntifi c ati o n of g e n eti c e x c h a n g e of  n e utr al a n d a d a p-
ti v e  c h ar a ct ers,  as   w ell  as i d e ntif yi n g  all el e i nt er a cti o ns  c o ntri b uti n g t o  r e d u c e d  h y bri d
fi t n ess. S p e cifi c all y,   m ut ati o ns c o ntri b uti n g t o r e pr o d u cti v e is ol ati o n a n d l o c al a d a pt ati o n
m a y  b e i d e nti fi e d.   H o w e v er, g e n o mi cs  h a v e  n ot y et  b e e n   wi d el y  us e d t o e x a mi n e  n at ur al
N e w   Z e al a n d h y bri d z o n es ( b ut s e e   D o wl e et al. 2 0 1 4 ;   G e m m ell et al. 2 0 1 8 ; S h e p h er d et al.
2 0 1 9 ;   B e m m els  et  al. 2 0 2 1 ).   T h e  a bilit y t o  c h e a pl y  g e n er at e  a l ar g e  n u m b er  of i n d e p e n-
d e nt   m ol e c ul ar   m ar k ers, c o m bi n e d   wit h h y bri dis ati o n d et e cti o n s oft w ar e o ff er t h e p ot e n-
ti al t o pr o vi d e  n e w i nsi g hts i nt o   N e w   Z e al a n d h y bri d z o n e d y n a mi cs. If g e n o mi cs is us e d
i n c o nj u n cti o n   wit h e c ol o gi c al i nf or m ati o n,  p h e n ot y pi c a n d/ or  b e h a vi o ur al  d at a s u c h as
m at e  si g n als,  p olli n at ors,  or  p h ysi ol o g y   w e  c a n  e x p e ct  t o ill u mi n at e  t h e fi t n ess  c o ns e-
q u e n c es  of  h y bri dis ati o n  a n d i m pr o v e  o ur  u n d erst a n di n g  of t h e  e v ol uti o n  of r e pr o d u c-
ti v e  b arri ers.

M ost r es e ar c h i nt o   N e w   Z e al a n d  h y bri d z o n es t o  d at e  h as f o c us e d  o n a ni m als ( Fi g ur e
2 ).   T his   m a y i n  p art b e  b e c a us e   m a n y  pl a nt s p e ci es  h y bri dis e a cr oss   wi d e ar e as   w h er e v er
t h e y  o c c ur i n  s y m p atr y,  r at h er t h a n i n  s e c o n d ar y  c o nt a ct  z o n es.   H o w e v er, t h er e is t h e
o p p ort u nit y t o  e x a mi n e  c o nt a ct  z o n es  n ot  c e ntr e d  o n  a n  e c ol o gi c al tr a nsiti o n  b et w e e n
s p e ci es  p airs,  s u c h  as W ei n m a n ni a  r ac e m os a a n d W.  sil vic ol a ,  a n d P o d oc ar p us  t ot ar a
a n d P.  ac utif oli us ( W ar dl e 1 9 7 2 ;  d e  L a n g e 2 0 2 2 ).

T h er e  is  t h e  p ot e nti al  t o  i n c or p or at e  a n ci e nt   D N A  fr o m   m us e u m  a n d  h er b ari u m
s p e ci m e ns  ( L a d o  et  al. 2 0 1 8 )  i n  or d er  t o  a d d  a  t e m p or al  p ers p e cti v e  t o  t h e  st u d y  of
N e w   Z e al a n d  h y bri d z o n es,  p arti c ul arl y   wit h t h e a d v a n c es i n g e n o mi cs   m et h o ds s uit a bl e
f or  d e ali n g   wit h fr a g m e nt e d   D N A.   Alt h o u g h   N e w   Z e al a n d  h as a n e x c ell e nt r e c e nt f ossil
r e c or d, f ossils ar e  n ot f o u n d  u nif or ml y a cr oss t h e c o u ntr y  b ut c o n c e ntr at e d i n sit es   wit h
g o o d  pr es er v ati o n,   w hi c h   m a y  n ot  c orr es p o n d t o t h e  p ositi o n  of  h y bri d  z o n es.

L astl y,  c o nti n ui n g  r es e ar c h i nt o  h y bri d  z o n es   will  b e i m p ort a nt  f or   m o nit ori n g  t h e
bi ol o gi c al  e ff e cts  of  cli m at e  c h a n g e.   N ot  o nl y  ar e  e xisti n g  h y bri d  z o n es  li k el y  t o  s hift
t h eir  p ositi o n i n r es p o ns e t o c h a n gi n g cli m at e, b ut  n e w  h y bri d z o n es   m a y f or m as a c o n-
s e q u e n c e of s p e ci es r a n g e e x p a nsi o ns.   B e c a us e t h e e x p a nsi o n of o n e s p e ci es   m a y c o m e at
t h e  e x p e ns e  of  a n ot h er,  t h er e   m a y  b e  c o ns er v ati o n  i m pli c ati o ns  r es ulti n g  fr o m  t h es e
c h a n g es.

A c k n o wl e d g e m e nt s

W e t h a n k   Gr a h a m   W allis  a n d   T h o m as   B u c kl e y f or t h e i n vit ati o n t o   writ e t his  r e vi e w  a n d  L e o n
P erri e f or  dis c ussi o ns  a b o ut  pl a nt  h y bri dis ati o n.  St e v e   Tr e wi c k i m pr o v e t h e  q u alit y  of Fi g ur e  1 .
D a vi d   M ars h all  a n d   M ar k  St u k el  c o m m e nt e d  o n  a n  e arli er  v ersi o n  of  t h e   m a n us cri pt  a n d  t w o
a n o n y m o us r e vi e w ers i m pr o v e d t h e   m a n us cri pt   wit h t h eir  c o m m e nts.
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Di s cl o s ur e  st at e m e nt

N o  p ot e nti al  c o n fl i ct  of i nt er est   w as r e p ort e d  b y t h e  a ut h or(s).

O R CI D

L ar a  S h e p h er d htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 7 1 3 6- 0 0 1 7
M ar y   M or g a n- Ric h ar ds htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 3 9 1 3- 9 8 1 4

R ef er e n c e s

A b b ott   RJ. 2 0 1 7 . Pl a nt s p e ci ati o n a cr oss e n vir o n m e nt al gr a di e nts a n d t h e o c c urr e n c e a n d n at ur e of
h y bri d  z o n es. J  S yst  E v ol.  5 5: 2 3 8 – 2 5 8.

Alli b o n e   R M,   Cr o wl   T A,   H ol m es J M,   Ki n g   T M,   M c D o w all   R M,   T o w ns e n d   C R,   W allis   G P. 1 9 9 6 .
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t h e   W estl a n d  b e e c h  (N ot h of a g us )  g a p,   N e w   Z e al a n d,  usi n g  f u n g us  b e etl e  g e n eti cs.   M ol  E c ol.
1 7: 1 2 5 6 – 1 2 7 6.

Ll o y d   B D. 2 0 0 3 .   T h e  d e m o gr a p hi c  hist or y of t h e   N e w   Z e al a n d s h ort-t ail e d b at M yst aci n a t u b erc u-
l at a i nf err e d fr o m   m o difi e d  c o ntr ol r e gi o n s e q u e n c es.   M ol  E c ol.  1 2: 1 8 9 5 – 1 9 1 1.

M ars h all   D C,   Hill   K B R,   C o ol e y J R, Si m o n   C. 2 0 1 1 .   H y bri di z ati o n,   mit o c h o n dri al   D N A  p h yl o g e o-
gr a p h y, a n d  pr e di cti o n  of t h e e arl y st a g es  of r e pr o d u cti v e is ol ati o n: l ess o ns fr o m   N e w   Z e al a n d
ci c a d as ( G e n us Ki ki hi a ).  S yst   Bi ol.  6 0: 4 8 2– 5 0 2.

M ars h all   D C,   Hill   K B R,  F o nt ai n e   K M,   B u c kl e y   T R,  Si m o n   C. 2 0 0 9 .   Gl a ci al r ef u gi a i n  a   m ariti m e
t e m p er at e  cli m at e:  ci c a d a  (Ki ki hi a s u b al pi n a)   mt D N A  p h yl o g e o gr a p h y i n   N e w   Z e al a n d.   M ol
E c ol.  1 8: 1 9 9 5 – 2 0 0 9.

M ars h all   D C, Sl o n   K,   C o ol e y J R,   Hill   K B R, Si m o n   C. 2 0 0 8 . St e a d y  Pli o- Pl eist o c e n e  di v ersifi c ati o n
a n d  a  2- milli o n- y e ar  s y m p atr y  t hr es h ol d  i n  a   N e w   Z e al a n d  ci c a d a  r a di ati o n.   M ol  P h y  E v ol.
4 8: 1 0 5 4 – 1 0 6 6.

M ars k e   K,   B o y er S. i n  pr e p.  P h yl o g e o gr a p h y r e v e als t h e c o m pl e x gl a ci al  hist or y  of   N e w   Z e al a n d’s
t err estri al  bi ot a. J   R o y  S o c   N Z.

M c C ull o c h   G A,  F ost er   BJ,   D ut oit  L, I n gr a m   T,   H a y  E,   V e al e   AJ,   D e ar d e n  P K,   W at ers J M. 2 0 1 9 .
E c ol o gi c al  gr a di e nts  dri v e i ns e ct   wi n g l oss  a n d  s p e ci ati o n: t h e  r ol e  of t h e  al pi n e tr e eli n e.   M ol
E c ol.  2 8: 3 1 4 1 – 3 1 5 0.
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M c K e a n   N E,   Tr e wi c k  S A,   M or g a n- Ri c h ar ds   M. 2 0 1 6 .  Littl e  or  n o  g e n e fl o w  d es pit e  F 1  h y bri ds at
t w o i nt ers p e cifi c  c o nt a ct  z o n es.  E c ol  E v ol.  6: 2 3 9 0 – 2 4 0 4.

M c L a y   T G B,   T at e J A,   G e m mill   C E C,   H ol z a pf el   A S,  S y m o n ds   V V. 2 0 2 2 . I nf erri n g t h e  bi o g e o gr a-
p h y  of   N e w   Z e al a n d ’s  o nl y  e n d e mi c  h ol o p ar asiti c  pl a nt, t h e t hr e at e n e d D act yl a nt h us t a yl orii
( M ystr o p et al c e a e).   N Z J   B ot.  d oi:1 0. 1 0 8 0/ 0 0 2 8 8 2 5 X. 2 0 2 2. 2 0 3 5 4 1 1 .

Mill er   H C,  L a m b ert   D M. 2 0 0 6 .   A   m ol e c ul ar  p h yl o g e n y  of   N e w   Z e al a n d’s P etr oic a ( A v es:
P etr oi ci d a e) s p e ci es  b as e d  o n   mit o c h o n dri al   D N A s e q u e n c es.   M ol  P h y  E v ol.  4 0: 8 4 4 – 8 5 5.

M or g a n- Ri c h ar ds   M. 2 0 0 0 .   R o b erts o ni a n  tr a nsl o c ati o ns  a n d   B  c hr o m os o m es  i n  t h e
W elli n gt o n  tr e e   w et a, H e mi d ei n a  cr assi d e ns ( Ort h o pt er a:   A n ost ost o m ati d a e).   H er e dit as.
1 3 2: 4 9 – 5 4.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,  L a n gt o n- M y ers S S,   Tr e wi c k  S A. 2 0 1 9 .  L oss a n d  g ai n  of s e x u al r e pr o d u cti o n
i n t h e s a m e sti c k i ns e ct.   M ol  E c ol.  2 8: 3 9 2 9– 3 9 4 1.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,  S miss e n   R D,  S h e p h er d  L D,   H a y w ar d J,   C h a n   C,   C h a m b ers   G K,   W allis   G P,
C h a p m a n   H M. 2 0 0 9 .   A r e vi e w of g e n eti c a n al ys es of h y bri dis ati o n i n   N e w   Z e al a n d. J   R S o c   N Z.
3 9: 1 5 – 3 4.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,   T o w ns e n d  J A. 1 9 9 5 .   H y bri dis ati o n  of tr e e   w et a  o n   B a n ks  P e ni ns ul a,   N e w
Z e al a n d,  a n d  c ol o ur  p ol y m or p his m   wit hi n H e mi d ei n a  rict a ( Ort h o pt er a:  St e n o p el m ati d a e).
N Z J   Z o ol.  2 2: 3 9 3 – 3 9 9.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,   Tr e wi c k S A,   W allis   G P. 2 0 0 0 .   C h ar a ct eri z ati o n of a h y bri d z o n e b et w e e n t w o
c hr o m os o m al  r a c es  of  t h e   w et a H e mi d ei n a  t h or acic a f oll o wi n g  a  g e ol o gi c all y  r e c e nt  v ol c a ni c
er u pti o n.   H er e dit y.  8 5: 5 8 6 – 5 9 2.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,   Tr e wi c k S A,   W allis   G P. 2 0 0 1 .   C hr o m os o m e r a c es   wit h  Pli o c e n e ori gi ns: e vi-
d e n c e fr o m   mt D N A.   H er e dit y.  8 6: 3 0 3 – 3 1 2.

M or g a n- Ri c h ar ds   M,   Vil c ot   M,   Tr e wi c k  S A. 2 0 2 1 .  L a c k  of  ass ort ati v e   m ati n g   mi g ht  e x pl ai n
r e d u c e d  p h e n ot y pi c  diff er e nti ati o n   w h er e  t w o  gr ass h o p p er  s p e ci es   m e et.  J  E v ol   Bi ol.  d oi: 1 0.
1 1 1 1/j e b. 1 3 8 7 9 .

M or g a n- Ri c h ar ds   M,   W allis   G P. 2 0 0 3 .   A c o m p aris o n  of fi v e  h y bri d z o n es  of t h e   w et a H e mi d ei n a
t h or acic a ( Ort h o pt er a:   A n ost ost o m ati d a e):  d e gr e e  of c yt o g e n eti c  di ff er e nti ati o n f ails t o  pr e di ct
z o n e   wi dt h.  E v ol.  5 7: 8 4 9 – 8 6 1.

M orit z   C,   H os ki n   CJ,   M a c K e n zi e J B,  P hilli ps   B L,   T o ni o n e   M, Sil v a   N,   V a n D er W al J,   Willi a ms S E,
Gr a h a m   C H. 2 0 0 9 . I d e ntifi c ati o n a n d d y n a mi cs  of  a  cr y pti c s ut ur e  z o n e i n tr o pi c al r ai nf or est.
Pr o c   R  S o c   B.  2 7 6: 1 2 3 5 – 1 2 4 4.

M ur p h y   A L. 2 0 1 0 .   T h e  u ni q u e  ori gi n  a n d   m ai nt e n a n c e  of  a  h y bri d  z o n e   wit hi n  c o m m o n  g e c k o,
W o o d w ort hi a   m ac ul at a ,  o n  t h e  s o ut h   W elli n gt o n   C o ast,   N e w   Z e al a n d.   B S c  ( H o ns)  t h esis.
M ass e y   U ni v ersit y.

M y ers S S,   H ol w ell   GI,   B u c kl e y   T R. 2 0 1 7 .   G e n eti c a n d   m or p h o m etri c  d at a  d e m o nstr at e alt er n ati v e
c o ns e q u e n c es  of s e c o n d ar y  c o nt a ct i n Clit arc h us sti c k i ns e cts. J   Bi o g e o g.  4 4: 2 0 6 9 – 2 0 8 1.

N e w n h a m   R M,  L o w e   DJ,   Willi a ms  P W. 1 9 9 9 .   Q u at er n ar y e n vir o n m e nt al c h a n g e i n   N e w   Z e al a n d:
a r e vi e w.  Pr o g  P h ys   G e o gr.  2 3: 5 6 7 – 6 1 0.

P ai nti n g   CJ,   M y ers  S,   H ol w ell   GI,   B u c kl e y   T R. 2 0 1 7 .  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  gir aff e
w e e vil L asi or h y nc h us  b ar bic or nis ( C ol e o pt er a:   Br e nti d a e):  a  c o m p aris o n  of  bi o g e o gr a p hi c
b o u n d ari es.   Bi ol J  Li n n  S o c.  1 2 2: 1 3 – 2 8.

R att e n b ur y J A. 1 9 6 2 .   C y cli c h y bri dis ati o n as a s ur vi v al   m e c h a nis m i n t h e   N e w   Z e al a n d f or est fl or a.
E v ol uti o n.  1 6: 3 4 8 – 3 6 3.

R a wl e n c e   NJ,  P ott er   B C M,   D uss e x   N, S c ars br o o k L,   Orl o vi c h   D A,   W at ers J M,   M c Gl o n e   M,   K n a p p
M. 2 0 2 1 .  Pli o- Pl eist o c e n e  e n vir o n m e nt al  c h a n g es  s h a p e  pr es e nt  d a y  p h yl o g e o gr a p h y  of   N e w
Z e al a n d ’s s o ut h er n  b e e c h es ( N ot h of a g a c e a e).   N Z J   B ot.  5 9: 5 5 – 7 1.

R e mi n gt o n   C L. 1 9 6 8 . S ut ur e- z o n es of h y bri d i nt er a cti o n b et w e e n r e c e ntl y j oi n e d bi ot as.  E v ol   Bi ol.
2: 3 2 1 – 4 2 8.

Rissl er  LJ. 2 0 1 6 .   U ni o n  of  p h yl o g e o gr a p h y  a n d  l a n ds c a p e  g e n eti cs.  Pr o c   N atl   A c a d  S ci   U S A.
1 1 3: 8 0 7 9 – 8 0 8 6.

R o b erts o n   B C,  St e e v es   T E,   M c Bri d e   K P,   G ol dsti e n  SJ,   Willi a ms   M,   G e m m ell   NJ. 2 0 0 7 .
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  bl u e  d u c k ( H y m e n ol ai m us   m al ac or h y nc h os ): i m pli c ati o ns
f or tr a nsl o c ati o n  a n d s p e ci es r e c o v er y.   C o ns   G e n et.  8: 1 4 3 1– 1 4 4 0.
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S c h mitt   T. 2 0 0 7 .   M ol e c ul ar  bi o g e o gr a p h y  of  E ur o p e:  Pl eist o c e n e  c y cl es  a n d  p ost gl a ci al  tr e n ds.
Fr o nt   Z o ol.  4: 1 1.

S h e p h er d  L D,   Br o w ns e y  PJ,  St o w e   C,   N e w ell   C,  P erri e  L R. 2 0 1 9 .   G e n eti c  a n d   m or p h ol o gi c al
i d e ntifi c ati o n  of  a  r e c urr e nt Dic ks o ni a tr e e  f er n  h y bri d  i n   N e w   Z e al a n d.  P L o S   O n e.  1 4( 5):
e 0 2 1 6 9 0 3.

S h e p h er d  L D,  d e  L a n g e  PJ,  P erri e  L R,   H e e n a n  P B. 2 0 1 7 .   C hl or o pl ast  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 es  ( F a b a c e a e):  e xt e nsi v e  h y bri dis ati o n  a n d   wi d es pr e a d  l ast  gl a ci al
m a xi m u m s ur vi v al. J   Bi o g e o g.  4 4: 1 6 4 0 – 1 6 5 1.

S h e p h er d  L D,  L a m b ert   D M. 2 0 0 8 .   A n ci e nt   D N A  a n d c o ns er v ati o n: l ess o ns fr o m t h e  e n d a n g er e d
ki wi  of   N e w   Z e al a n d.   M ol  E c ol.  1 7: 2 1 7 4 – 2 1 8 4.

S h e p h er d  L D,  P erri e  L R. 2 0 1 1 .   Mi cr os at ellit e   D N A a n al ys es of a  hi g hl y  disj u n ct   N e w   Z e al a n d tr e e
r e v e al  str o n g  diff er e nti ati o n  a n d  i m pl y  a  f or m erl y   m or e  c o nti n u o us  distri b uti o n.   M ol  E c ol.
2 0: 1 3 8 9 – 1 4 0 0.

S h e p h er d  L D,  P erri e  L R,   Br o w ns e y  PJ. 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 cts o n t h e p h y-
l o g e o gr a p h y  of t h e   N e w   Z e al a n d f or est f er n As pl e ni u m  h o o k eri a n u m .   M ol  E c ol.  1 6: 4 5 3 6– 4 5 4 9.

S h e p h er d  L D,   T e n n ys o n   AJ D,   R o b erts o n   H A,   C ol b o ur n e   R M,   R a mst a d   K M. 2 0 2 1 .   H y bri dis ati o n
i n  ki wi (A pt er y x ;   A pt er y gi d a e) r e q uir es t a x o n o mi c r e visi o n f or t h e   Gr e at  S p ott e d   Ki wi.   A vi a n
R es.  1 2: 2 4.

Si v y er L,   M or g a n- Ri c h ar ds   M,   K o ot  E,   Tr e wi c k S A. 2 0 1 8 .   A nt hr o p o g e ni c c a us e of r a n g e s hifts a n d
g e n e fl o w  b et w e e n  t w o  gr ass h o p p er  s p e ci es  r e v e al e d  b y  e n vir o n m e nt al   m o d elli n g,  g e o m etri c
m or p h o m etri cs  a n d  p o p ul ati o n  g e n eti cs. I ns e ct   C o ns er v   Di v ers.  1 1: 4 1 5 – 4 3 4.

S oltis   D E,   M orris   A B,   M c L a c hl a n J S,   M a n os  P S,  S oltis  P S. 2 0 0 6 .   C o m p ar ati v e  p h yl o g e o gr a p h y  of
u n gl a ci at e d  e ast er n   N ort h   A m eri c a.   M ol  E c ol.  1 5: 4 2 6 1 – 4 2 9 3.

S p e n c er   H G,   Br o o k  FJ,   K e n n e d y   M. 2 0 0 6 .  P h yl o g e o gr a p h y  of   K a uri  s n ails  a n d t h eir  alli es fr o m
N ort hl a n d,   N e w   Z e al a n d  ( M oll us c a:   G astr o p o d a:   R h yti di d a e:  P ar y p h a nti n a e).   M ol
P h yl o g e n et  E v ol.  3 8: 8 3 5 – 8 4 2.

S w e ns o n   N G,   H o w ar d   DJ. 2 0 0 5 .   Cl ust eri n g  of c o nt a ct z o n es,  h y bri d z o n es,  a n d  p h yl o g e o gr a p hi c
br e a ks i n   N ort h   A m eri c a.   A m   N at.  1 6 6: 5 8 1 – 5 9 1.

T a yl or- S mit h   B,   M or g a n- Ri c h ar ds   M,   Tr e wi c k  S A. 2 0 2 0 .  P att er ns  of  r e gi o n al  e n d e mis m  a m o n g
N e w   Z e al a n d i n v ert e br at es.   N Z J   Z o ol.  4 7: 1 – 1 9.

Tr e wi c k S A. 2 0 0 1 . I d e ntit y of a n e n d a n g er e d gr ass h o p p er ( A cri di d a e: Br ac h as pis ): t a x o n o m y,   m ol-
e c ul es  a n d  c o ns er v ati o n.   C o ns er v   G e n et.  2: 2 3 3 – 2 4 3.

Tr e wi c k  S A,   Bl a n d   KJ. 2 0 1 2 .  Fir e  a n d sli c e:  p al a e o g e o gr a p h y f or  bi o g e o gr a p h y  at   N e w   Z e al a n d’s
N ort h Isl a n d/  S o ut h Isl a n d j u n ct ur e. J   R o y  S o c   N Z.  4 2: 1 5 3 – 1 8 3.

Tr e wi c k S A, Pil ki n gt o n S, S h e p h er d L,   Gi b b   G C,   M or g a n- Ri c h ar ds   M. 2 0 1 7 . Cl osi n g t h e g a p: a vi a n
li n e a g e  s plits  at  a  y o u n g,  n arr o w  s e a w a y  i m pl y  a  pr otr a ct e d  hist or y  of   mi x e d  p o p ul ati o n
r es p o ns e.   M ol  E c ol.  2 6: 5 7 5 2– 5 7 7 2.

V a n   H e u gt e n   R,   H al e   RJ,   B o wi e   M H,   H al e   M L. 2 0 1 7 .  Sl e e pi n g   wit h t h e ‘e n e m y ’:  h y bri di z ati o n  of
a n  e n d a n g er e d tr e e   w et a.   C o ns er v   G e n et.  1 8: 1 3 7 7 – 1 3 8 7.

V a u x  F,   Cr a w   D, Fr as er   CI,   W at ers J M. 2 0 2 1 .   N ort h w ar d r a n g e e xt e nsi o n f or D ur vill a e a p o h a b ull
k el p: r es p o ns e t o t e ct o ni c  dist ur b a n c e? J  P h y c ol.  d oi: 1 0. 1 1 1 1/j p y. 1 3 1 7 9 .

V a u x  F,   G e m m ell   M R,   Hills  S F K,   M ars h all   B A,   B e u   A G,   Cr a m pt o n  J S,   Tr e wi c k  S A,   M or g a n-
Ri c h ar ds   M. 2 0 2 0 .  Li n e a g e  i d e ntifi c ati o n  a ff e cts  esti m at es  of  e v ol uti o n ar y   m o d e  i n   m ari n e
s n ails.  S yst   Bi ol.  6 9: 1 1 0 6– 1 1 2 1.

W a d e  EJ. 2 0 1 4 . S p e ci es a n d  h y bri di z ati o n:  u n d erst a n di n g t h e e x c h a n g e  of  n u cl e ar a n d   mit o c h o n-
dri al   D N A i n s o n g- d eli mit e d ci c a d a s p e ci es c o m pl e x es [ P h D t h esis].   U ni v ersit y of   C o n n e cti c ut.

W allis   G P,   Tr e wi c k  S A. 2 0 0 9 .   N e w   Z e al a n d  p h yl o g e o gr a p h y: e v ol uti o n  o n a s m all c o nti n e nt.   M ol
E c ol.  1 8: 3 5 4 8 – 3 5 8 0.

W ar dl e  P. 1 9 7 2 . P o d oc ar p us t ot ar a v ar. w ai h o e nsis v ar.  n o v.: t h e r es ult  of i ntr o gr essi v e  h y bri dis-
ati o n  b et w e e n P. t ot ar a a n d P.  ac utif oli us .   N Z J   B ot.  1 0: 1 9 5– 2 0 1.

W at ers J M,   R o y   M S. 2 0 0 4 .  P h yl o g e o gr a p h y of a  hi g h- dis p ers al   N e w   Z e al a n d s e a-st ar:  d o es  u p w el-
li n g  bl o c k  g e n e-fl o w?   M ol  E c ol.  1 3: 2 7 9 7 – 2 8 0 6.

W eir J T,   H a d dr at h   O,   R o b erts o n   H A,   C ol b o ur n e   R M,   B a k er   AJ. 2 0 1 6 .  E x pl osi v e i c e a g e  di v ersifi -
c ati o n  of  ki wi.  Pr o c   N atl   A c a d  S ci   U S A.  1 1 3: E 5 5 8 0 – E 5 5 8 7.
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W est o n   K A,   R o b erts o n   B C. 2 0 1 5 .  P o p ul ati o n str u ct ur e   wit hi n a n al pi n e ar c hi p el a g o: str o n g si g n a-
t ur e  of  p ast  cli m at e  c h a n g e  i n  t h e   N e w   Z e al a n d  r o c k   wr e n  (X e nic us  gil vi v e ntris ).   M ol  E c ol.
2 4: 4 7 7 8 – 4 7 9 4.

Wi elstr a   B. 2 0 1 9 .   Hist ori c al  h y bri d  z o n e   m o v e m e nt:   m or e  p er v asi v e t h at  a p pr e ci at e d. J   Bi o g e o g.
4 6: 1 3 0 0 – 1 3 0 5.

Will   M,   H al e   M L, S c hi el   D R,   G e m m ell   NJ. 2 0 1 1 .  L o w t o   m o d er at e l e v els  of g e n eti c  diff er e nti ati o n
d et e ct e d a cr oss t h e  distri b uti o n  of t h e   N e w   Z e al a n d a b al o n e, H ali otis iris .   M ar   Bi ol.  1 5 8: 1 4 1 7–
1 4 2 9.

Will   M,   M c C o w a n   T,   G e m m ell   NJ. 2 0 1 5 .   Br o a d-s c al e  g e n eti c  p att er ns  of   N e w   Z e al a n d  a b al o n e,
H ali otis  iris ,  a cr oss  a  distri b uti o n  s p a n ni n g  1 3°  l atit u d e  a n d   m aj or  o c e a ni c   w at er   m ass es.
G e n eti c a.  1 4 3: 4 8 7 – 5 0 0.

W o o d J,   Wil ms h urst J,   N e w n h a m   R,   M c Gl o n e   M. 2 0 1 7 .  E v ol uti o n  a n d  e c ol o gi c al  c h a n g e  d uri n g
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