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Abstract 
F o r e s t e c o s y s t e m s , e s p e c i a l l y t h e s p e c i e s t h a t d e f i n e t h e m , o f t e n r e f l e c t t h e e n v i r o n m e n t a l 

c o n d i t i o n s s u r r o u n d i n g t h e m . T h u s l o g i c a l l y , p r o m i n e n t f o r e s t s p e c i e s w i l l b e f o u n d i n a reas i n 

w h i c h t h e i r e c o l o g i c a l n i c h e i s s u i t a b l e f o r t h e e x t e r n a l c o n d i t i o n s b e i n g e x p e r i e n c e d . T h i s m a y b e 

a c a u s e f o r c o n c e r n i n E u r o p e a n f o r e s t s d u e t o c l i m a t e c h a n g e . I t c a n b e i n f e r r e d t h a t t h e 

d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e a reas f o r p r o m i n e n t t r e e s p e c i e s w i l l s h i f t i n t h e c o m i n g d e c a d e s d u e t o 

c h a n g e s i n t h e t e m p e r a t u r e a n d w a t e r r e g i m e s . W a r m p e r i o d s h a v e o c c u r r e d i n t h e E a r t h ' s pa s t , t h e 

m o s t r e c e n t i s t h e m i d - P l i o c e n e W a r m P e r i o d , m P W P , b e t w e e n 3 t o 3 . 2 5 m i l l i o n y e a r s a g o . T h i s 

p e r i o d r e p r e s e n t s a n i n t e r v a l o f w a r m c l i m a t e w h i c h i s v e r y s i m i l a r t o f u t u r e w a r m i n g s c e n a r i o s 

R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 5 ( B u r k e e t a l 2 0 1 8 ) . T h u s , s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l i n g o f p r o m i n e n t 

E u r o p e a n t r e e s p e c i e s f o r b o t h m P W P a n d f u t u r e s c e n a r i o s m a y h o l d i n s i g h t o n t h e d i s t r i b u t i o n o f 

f o r e s t e c o s y s t e m s w i t h i n t h e r e s p e c t i v e t i m e p e r i o d s . V i s u a l i z i n g t h e s i m i l a r i t i e s b e t w e e n m P W P 

a n d f u t u r e t r e e d i s t r i b u t i o n s m a y a i d i n t h e c o n s e r v a t i o n a n d p r o t e c t i o n o f t h e s e e c o s y s t e m s . 

K e y w o r d s : c l i m a t e c h a n g e , E u r o p e , f o s s i l d a t a , s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l s , t r e e s p e c i e s 



Abstrakt 
Lesní ekosystémy, a především d r u h y které j e definují, často odrážejí ekologické 

předpoklady, které j e obklopují. L o g i c k y , prominentní lesní d r u h y se t a k b u d o u nacházet v 

o b l a s t e c h , k d e j s o u vnější podmínky vhodné p r o j e j i c h specifické ekologické z n a k y . Kvůli změně 

k l i m a t u t o t o může být důvod k obavám ohledné evropských lesů. L z e u s u z o v a t , že v l i v e m změn 

t e p l o t a vodních režimů se rozložení vhodných p l o c h p r o t y t o dřeviny v příštích desetiletích 

p o s u n e . V h i s t o r i i Země se v y s k y t o v a l a teplá období. N a p o s l e d y t o b y l o období středního 

pliocénu, m P W P , před 3 až 3 , 2 5 m i l i o n y l e t y . T o t o období představuje i n t e r v a l teplého k l i m a t u , 

který j e v e l m i podobný scénářům budoucího oteplování, R C P 4 , 5 a R C P 8 ,5 ( B u r k e e t a l 2 0 1 8 ) . 

M o d e l y d i s t r i b u c e druhů, budoucí i z pliocénu, b y t a k m o h l y nabízet p o h l e d n a rozložení lesních 

ekosystémů v příslušných obdobích. V i z u a l i z a c e podobností m e z i výskytem stromů v pliocénu a 

b u d o u c n o s t i může p o m o c i při zachovávání a ochraně těchto ekosystémů. 
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1. Introduction 

I t i s w i d e l y k n o w n t h a t g r o u p s o f t r e e s p e c i e s a r e o f t e n a s s o c i a t e d w i t h g e n e r a l c l i m a t i c 

c o n d i t i o n s o f t h e r e g i o n . F o r e x a m p l e , t h e b o r e a l f o r e s t s o f N o r t h e r n E u r o p e a r e a l m o s t s o l e l y 

d o m i n a t e d b y c o n i f e r o u s t r e e s p e c i e s s u c h as Picea abies & Pinus sylvestris. F u r t h e r a s s o c i a t i o n s 

c a n b e m a d e t h a t m i d - l a t i t u d e t e m p e r a t e r e g i o n s a r e d o m i n a t e d b y o a k s , b e e c h , h o r n b e a m , a n d 

m a p l e s ; w a r m M e d i t e r r a n e a n r e g i o n s a r e d o m i n a t e d b y e v e r g r e e n o a k s a n d m e m b e r s o f t h e f a m i l y 

Cupressaceae. I t c a n b e a s s u m e d t h a t w a r m i n g t e m p e r a t u r e s a n d c h a n g e s t o t h e w a t e r r e g i m e s o f 

t h e s e t r e e b i o r e g i o n s o f E u r o p e w i l l d r a s t i c a l l y c h a n g e t h e s u i t a b l e a r ea s o f t h e s e s p e c i e s i n t h e 

f u t u r e . 

G l o b a l c l i m a t e i s r e a c h i n g t e m p e r a t u r e s t h a t h a v e n o t b e e n e x p e r i e n c e d s i n c e t h e L a t e -

T e r t i a r y i n t h e M i d - P l i o c e n e W a r m P e r i o d o r m P W P . T h i s t i m e p e r i o d , 3 . 0 t o 3 . 2 5 m i l l i o n y e a r s 

a g o , r e p r e s e n t s a n i n t e r v a l o f g l o b a l t e m p e r a t u r e s t h a t e x c e e d t h o s e w e e x p e r i e n c e t o d a y . T h e 

w a r m i n g e x p e r i e n c e d i n t h e m P W P h a s b e e n s h o w n t o b e a n a l o g o u s t o f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s 

R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 5 ( B u r k e e t a l 2 0 1 8 ) . G l o b a l a v e r a g e t e m p e r a t u r e s o f t h e P l i o c e n e w e r e f o u n d 

t o b e b e t w e e n 1.8 °C t o 3.6°C w a r m e r t h a n m o d e r n c o n d i t i o n s w i t h a g e n e r a l l y m o r e h u m i d 

c l i m a t e . F u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s R C P 4 . 5 a n d R C P 8 .5 r e p r e s e n t a s i m i l a r c h a n g e i n t e m p e r a t u r e 

a n d h u m i d i t y . T h u s t h e m P W P c a n b e u s e d as a r e p r e s e n t a t i o n o f a s t a b l e c l i m a t e p h a s e w i t h 

v e g e t a t i o n t h a t h a s a d a p t e d a n d s h i f t e d t h e i r d i s t r i b u t i o n s d u r i n g t h i s t i m e p e r i o d ' s c l i m a t e . 

I t i s l i k e l y t h a t t h e d i s t r i b u t i o n o f M e d i t e r r a n e a n , T e m p e r a t e , a n d B o r e a l f l o r a w o u l d h a v e 

a d i f f e r e n t p a t t e r n d u e t o d i f f e r e n t c l i m a t i c c o n d i t i o n s . T h e r e h a v e b e e n a t t e m p t s t o f i n d t h e g e n e r a l 

d i s t r i b u t i o n o f d i f f e r e n t b i o m e s a c c o r d i n g t o p o l l e n a n d m a c r o f o s s i l d a t a , h o w e v e r t h e s e p r o j e c t s 

a r e l a r g e l y i n l o w r e s o l u t i o n ( H a y w o o d e t a l 2 0 0 2 ) . T h u s p r e c i s e a p p r o x i m a t i o n s o f t h e b i o m e s o f 

E u r o p e d u r i n g t h e m P W P a re l a c k i n g i n t h e l i t e r a t u r e . 

D o m i n a n t t r e e g e n e r a o f E u r o p e o f t h i s t i m e a r e l a r g e l y s i m i l a r t o t h e m o d e r n c o m p o s i t i o n 

o f s p e c i e s , w i t h c e r t a i n g e n e r a o f E a s t A s i a n a n d N o r t h A m e r i c a n a f f i n i t i e s b e c o m i n g e x t i n c t 

d u r i n g t h e L a t e - P l i o c e n e a n d E a r l y - P l e i s t o c e n e g l a c i a t i o n e v e n t s . T h e d o m i n a n t t r e e g e n e r a 

h o w e v e r h a s l a r g e l y b e e n s t a b l e w i t h p r i n c i p a l c o m p o n e n t s o f E u r o p e a n f o r e s t s s u r v i v i n g 

t h r o u g h o u t t h e T e r t i a r y a n d i n t o t h e Q u a t e r n a r y ( H a y w o o d e t a l 2 0 0 2 & S a l z m a n n e t a l 2 0 1 1 ) . T h u s 

t h e u s e o f m o d e r n s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m e t h o d s a n d m a c r o f o s s i l e v i d e n c e t o c r e a t e a h i g h 

r e s o l u t i o n v i s u a l i z a t i o n o f M i d - P l i o c e n e E u r o p e t h a t h a s n o t b e e n s e e n b e f o r e . C o m p a r i s o n o f t h e 

spec i e s d i s t r i b u t i o n m a p s f r o m t h e M i d - P l i o c e n e t o f u t u r e s c e n a r i o s h a s t h e p o t e n t i a l t o s h o w 

1 



i n s i g h t o n a r ea s o f h i g h c o n s e r v a t i o n i n t e r e s t a n d h i g h r i s k a r ea s i n h i g h d e t a i l . T h i s c a n a i d i n t h e 

f u t u r e m a n a g e m e n t a n d p r o a c t i v e a c t i o n i n h i g h r i s k a reas . 

2. Aims of this Study 

1) R e v i e w t h e c u r r e n t b o d y o f l i t e r a t u r e r e g a r d i n g P l i o c e n e c l i m a t e a n d v e g e t a t i o n a n d i t s 

c o m p a r i s o n t o f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s i n t h e E u r o p e a n c o n t i n e n t . 

a ) E s t i m a t i o n s h a v e b e e n m a d e f o r P l i o c e n e c l i m a t e a n d v e g e t a t i o n t h r o u g h a n a l y s i s o f sea 

s e d i m e n t c o r e s , m a c r o f o s s i l s , a n d p o l l e n . S p e c i f i c s p e c i e s a s s e m b l a g e s h a v e b e e n f o u n d i n 

P l i o c e n e s e d i m e n t s t h r o u g h o u t E u r o p e , b u t n o c o m p r e h e n s i v e s t u d y h a s s h o w n t h e g e n e r a l 

d i s t r i b u t i o n o f m o d e r n p r o m i n e n t t r e e s p e c i e s . G l o b a l e s t i m a t i o n s o f P l i o c e n e c l i m a t e a n d 

v e g e t a t i o n h a v e b e e n c r e a t e d , a l t h o u g h w i t h l o w r e s o l u t i o n . T h u s t h e r e i s l a c k o f l i t e r a t u r e 

r e g a r d i n g t h e f i n e d i s t r i b u t i o n o f p r o m i n e n t t r e e s p e c i e s o f t h e P l i o c e n e 

2 ) C r e a t i n g a c c u r a t e a n d p r e c i s e e s t i m a t i o n s o n h a b i t a t s u i t a b i l i t y o f p r o m i n e n t E u r o p e a n t r e e 

spec i e s o f t h e M e d i t e r r a n e a n , T e m p e r a t e , a n d B o r e a l z o n e s . 

a ) B i o m o d 2 w i l l b e u s e d t o c r e a t e h a b i t a t s u i t a b i l i t y m a p s f o r p r o m i n e n t t r e e s p e c i e s i n t h e 

t h r e e g e n e r a l b i o c l i m a t i c r e g i o n s o f E u r o p e . T h i s w i l l a i d v i s u a l i z i n g t h e p o t e n t i a l 

d i s t r i b u t i o n f o r m o d e r n , P l i o c e n e , a n d f u t u r e c o n d i t i o n s f r o m 2 0 4 0 t o 2 1 0 0 . 

3 ) I n v e s t i g a t e t h e s i m i l a r i t i e s i n t h e d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t b e t w e e n P l i o c e n e a n d f u t u r e 

s c e n a r i o s f o r a l l b i o c l i m a t i c z o n e s . 

a ) T h e m i d - P l i o c e n e w a r m p e r i o d , 3 - 3 . 2 5 m i l l i o n y e a r s a g o , h a s b e e n s h o w n t o b e a n a l o g o u s 

t o f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 5 . T h u s , i n v e s t i g a t i n g t h e s i m i l a r i t i e s a n d 

d i f f e r e n c e t h e s e t w o t i m e p e r i o d s c a n a i d i n i d e n t i f y i n g p o t e n t i a l r e f u g i a o f m o d e r n 

E u r o p e a n f o r e s t s i n t h e p a s t a n d f u t u r e . 

4 ) G i v e i n s i g h t t o h i g h - r i s k a reas a n d z o n e s o f h i g h c o n s e r v a t i o n i n t e r e s t . 

a ) S h i f t s i n s u i t a b l e h a b i t a t h i g h l y a f f e c t s t h e f i t n e s s o f t h e o r g a n i s m . I n v e s t i g a t i n g t h e s h i f t s 

i n v e g e t a t i o n i n t h e p a s t m a y a i d i n t h e i d e n t i f y i n g p r e v i o u s l y u n k n o w n s u i t a b l e a r ea s i n 

t h e f u t u r e . T h i s c a n a l s o v i s u a l i z e a reas w h e r e s u i t a b l e h a b i t a t h a s s h i f t e d o u t o f r e a c h f o r 

t h e t r e e s p e c i e s . T h u s , c a n a i d f o r e s t m a n a g e m e n t t o p r e v e n t f u t u r e d i e - o f f a n d l o c a l 

e x t i n c t i o n s o f p r o m i n e n t t r e e spec i e s . 
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3. Literature Review 

3.1 Ecological Niche Modeling 

N i c h e m o d e l i n g , a l s o k n o w n as s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l i n g , i s a t o o l u s e d t o i l l u s t r a t e 

t h e r e l a t i o n s h i p b e t w e e n a c e r t a i n o r g a n i s m w i t h i t s e n v i r o n m e n t . T h u s , i t i s c o m m o n l y u s e d as a 

m e a s u r e o f t h e s u i t a b l e h a b i t a t i n w h i c h a n o r g a n i s m c a n o c c u p y . D u e t o t h e c o u p l i n g o f 

e n v i r o n m e n t a l f a c t o r s a n d s p e c i e s o c c u r r e n c e n i c h e m o d e l i n g h a s t h e a b i l i t y t o s h o w t h e e f f e c t o f 

s h i f t i n g b i o c l i m a t i c v a r i a b l e s o n t h e s p a t i a l d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t f o r c e r t a i n s p e c i e s . 

N i c h e m o d e l i n g h a s t h e p o t e n t i a l t o p r e d i c t s u i t a b l e h a b i t a t a m o n g v a r y i n g b i o c l i m a t i c v a l u e s i n 

d i f f e r e n t g e o g r a p h i c l o c a t i o n s a n d g e o l o g i c a l t i m e p e r i o d s . 

3.1.1 Maximum Entropy Methods 

T h e m a x i m u m e n t r o p y m e t h o d o r M a x E n t i s a w e l l - e s t a b l i s h e d m a c h i n e - l e a r n i n g 

a l g o r i t h m t h a t r e s u l t s i n t h e m e a n p r o b a b i l i t y o f p r e s e n c e i n t h e c o n t e x t o f a l l b a c k g r o u n d p o i n t s . 

T h i s c o u p l e d w i t h G e o g r a p h i c I n f o r m a t i o n S y s t e m p r o g r a m s r e s u l t s i n r a s t e r d a t a w h e r e e a c h p i x e l 

i s r e p r e s e n t i n g t h e s u i t a b i l i t y o f t h e s p e c i e s i n f o c u s ( S v e n n i n g e t a l 2 0 0 8 ) . 

A r i s i n g i s s u e a m o n g n i c h e - b a s e d m o d e l s i s t h a t s p e c i e s o c c u r r e n c e d a t a m u s t h a v e 

p r e s e n c e & a b s e n c e . P r e s e n c e d a t a i s m u c h m o r e a c c e s s i b l e a n d i n s o m e cases a b s e n c e d a t a i s n o t 

a v a i l a b l e . T o o v e r c o m e t h i s i s s u e M a x E n t w a s d e v i s e d t o p e r f o r m n i c h e - b a s e d m o d e l s o n 

p r e s e n c e - o n l y d a t a ( P h i l l i p s e t a l 2 0 0 6 ) . O t h e r b e n e f i t s f o r u s i n g M a x E n t i s t h a t i t c a n u t i l i z e b o t h 

c o n t i n u o u s & c a t e g o r i c a l v a r i a b l e s . F u r t h e r m o r e , t h e r e s u l t i n g p r o b a b i l i t y d i s t r i b u t i o n h a s a c l e a r l y 

d e f i n e d m a t h e m a t i c a l d e f i n i t i o n ( P h i l l i p s e t a l 2 0 0 6 ) . A m a j o r d r a w b a c k h o w e v e r i s t h a t M a x E n t , 

u n l i k e o t h e r n i c h e m o d e l s e x . g e n e r a l l i n e a r & g e n e r a l b o o s t e d m o d e l s , d o e s n o t h a v e a c l e a r 

m e t h o d o f v a r i a b l e s e l e c t i o n . V a r i a b l e s e l e c t i o n h a s a h i g h i m p o r t a n c e d u e t o i t s a b i l i t y t o c a u s e 

s t a t i s t i c a l b i a s . W i t h o u t t h e k n o w l e d g e o f s t a t i s t i c a l e r r o r M a x E n t m o d e l s c a n s u f f e r f r o m 

o v e r f i t t i n g ( P h i l l i p s e t a l 2 0 0 4 ) . A n o t h e r d r a w b a c k , w i t h h i g h i m p o r t a n c e f o r t h i s t h e s i s , i s t h e 

l o w e r e d p r e d i c t i v e c a p a b i l i t y w h e n a p p l y i n g t h i s m e t h o d i n a n o t h e r b i o g e o g r a p h i c a l a r e a o r 

a n o t h e r t i m e p e r i o d f r o m t h e s o u r c e d a t a ( H i g g i n s e t a l 2 0 2 0 ) . N e v e r t h e l e s s M a x E n t i s b y i n l a r g e 

t h e m o s t u s e d s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l a l g o r i t h m i s m a x i m u m e n t r o p y m e t h o d ( Q a z i e t a l 2 0 2 2 ) . 
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3.1.2 Generalized Linear Models & Generalized Boosted Models 

G e n e r a l i z e d l i n e a r m o d e l s ( G L M ) a r e f l e x i b l e g e n e r a l l i n e a r r e g r e s s i o n s t h a t a l l o w f o r t h e 

r e s p o n s e v a r i a b l e , i n t h i s case s p e c i e s o c c u r r e n c e , t o c o m e i n v a r i o u s d i s t r i b u t i o n s . A s m e n t i o n e d 

b e f o r e M a x E n t h a s t h e a b i l i t y t o u s e p r e s e n c e - o n l y d a t a w h i l e G L M s a r e c a p a b l e o f h a n d l i n g 

p r e s e n c e - a b s e n c e a n d a b u n d a n c e c o u n t s ( G u s i a n e t a l 2 0 0 0 ) . A n o t h e r a d v a n t a g e G L M s h a v e o v e r 

M a x E n t i s t h e w e l l - d e f i n e d m o d e l - f i t t i n g p r o c e s s . T h e u s e o f A n a l y s i s o f V a r i a n c e o r P e a r s o n ' s 

c o r r e l a t i o n c o e f f i c i e n t h a s t h e a b i l i t y t o s h o w s i g n i f i c a n t a n d n o n - s i g n i f i c a n t e n v i r o n m e n t a l f a c t o r s 

( A n t u n e z 2 0 1 7 ) . T h i s a l l o w s f o r t h e f i l t e r i n g o f m o d e l s s o t h a t o n l y s i g n i f i c a n t e n v i r o n m e n t a l 

f a c t o r s c a n b e u s e d i n t h e f i n a l m o d e l . 

G B M s t h e y a l l d e s c r i b e t h e s a m e f a m i l y o f m o d e l s t h a t u s e b o t h r e g r e s s i o n / c l a s s i f i c a t i o n 

t r e e a l g o r i t h m s a n d b o o s t i n g ( F r i e d m a n e t a l 2 0 0 0 & E l i t h e t a l 2 0 0 8 ) . G B M s b u i l d u p o n G L M s 

p o t e n t i a l f o r m o d e l f i t t i n g . G B M s u s e d e c i s i o n t r e e s w i t h e x c e e d i n g l y s i m p l e m e t h o d s t h a t e m p l o y 

t h e u s e o f r e g r e s s i o n o r c a t e g o r i c a l t r e e s i n o r d e r t o p r e d i c t d a t a . U n l i k e g e n e r a l l i n e a r m o d e l s 

G B M s d o n o t u s e l i n e a r r e l a t i o n s h i p s t h a t r e l a t e t h e p r e d i c t o r v a r i a b l e s t o t h e r e s p o n s e ; r a t h e r i t 

u se s a d e c i s i o n t r e e t o m a k e t r u e o r f a l s e s t a t e m e n t s t h a t p r e d i c t t h e o c c u r r e n c e o f t h e spec i e s . 

( F r i e d m a n e t a l 2 0 0 0 & E l i t h e t a l 2 0 0 8 ) . T h e f i n a l t r e e h o w e v e r i s e x t r e m e l y d i f f i c u l t t o i n t e r p r e t 

e s p e c i a l l y w i t h a h i g h n u m b e r o f p r e d i c t o r s a n d l a r g e n u m b e r o f t r e e s . T h i s d i m i n i s h e s t h e 

p r e d i c t o r p o w e r o f r e g r e s s i o n t r e e s w h e n u s e d a l o n e . 

B o o s t i n g , h o w e v e r , c a n b e u s e d i n c o n j u n c t i o n w i t h r e g r e s s i o n t r e e s i n o r d e r t o o v e r c o m e 

t h i s i s s u e . B o o s t i n g i s a s e q u e n t i a l e v a l u a t i o n o f t h e r e l a t i o n s h i p b e t w e e n t h e p r e d i c t o r v a r i a b l e s 

a n d o b s e r v a t i o n s . O b s e r v a t i o n s t h a t a r e e x p l a i n e d p o o r l y a r e n o t e d , t h e f o l l o w i n g t r e e s i n t h e 

s e q u e n c e w i l l t h e n a t t e m p t t o e m p h a s i z e t h e s e o b s e r v a t i o n s i n o r d e r t o h a v e a h o m o g e n o u s 

r e l a t i o n s h i p b e t w e e n t h e p r e d i c t o r v a r i a b l e a n d t h e r e s p o n s e ( E l i h e t a l 2 0 0 8 , D e ' a t h 2 0 0 7 ) . T h e 

G i n i i m p u r i t y i n d e x i s u s u a l l y u s e d t o e v a l u a t e t h e a c c u r a c y o f e a c h t r e e ( D a n i y a e t a l 2 0 2 0 ) . E a c h 

m o d e l i s e v a l u a t e d s e q u e n t i a l l y , t h u s t h e r e s u l t i n g t r e e i s t h e b e s t p o s s i b l e f i t f o r t h e m o d e l . I t i s 

c o m m o n t o u s e a c o n s i d e r a b l y h i g h n u m b e r o f t r e e s i n o r d e r t o v e r i f y t h e b e s t c o m b i n a t i o n o f 

p r e d i c t o r v a r i a b l e s . 

3.1.3 Random Forest 

R a n d o m F o r e s t s a r e a s i m i l a r c l a s s i f i c a t i o n m e t h o d t o g e n e r a l i z e d b o o s t e d m o d e l s . T h e 

m e t h o d , l i k e G B M s , u se s b o t h r e g r e s s i o n a n d c l a s s i f i c a t i o n t r e e s t o p r e d i c t a t r u e o r f a l s e 
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s t a t e m e n t . I t d i f f e r s h o w e v e r b y i t s r a n d o m g e n e r a t i o n o f t r e e s . G B M s e m p l o y b o o s t i n g w h i c h 

s e q u e n t i a l l y e v a l u a t e t h e p r e v i o u s t r e e i n t o t h e s u b s e q u e n t t r e e , h o w e v e r R a n d o m F o r e s t s 

r a n d o m l y g e n e r a t e a l a r g e n u m b e r o f t r e e s w i t h a l l p o s s i b l e c o m b i n a t i o n s o f p r e d i c t o r s ( B r i e m a n 

2 0 0 1 ) . I t d o e s t h i s b y r e p e a t e d l y a n d r a n d o m l y s a m p l i n g t h e s o u r c e d a t a i n o r d e r t o b u i l d a f u l l 

t r e e w i t h a l l p r e d i c t o r s , w h i c h a r e m u c h m o r e c o m p l e x w h e n c o m p a r e d t o t h e t r e e s b u i l t b y G B M s . 

I t t h e n c o n t i n u e s t h i s p r o c e s s w i t h a h i g h a m o u n t o f r e p e t i t i o n . A f t e r t h e d e s i r e d n u m b e r o f t r e e s 

a r e b u i l t e a c h t r e e t h e n g e t s m e t h o d o l o g i c a l l y e v a l u a t e d b y t h e G i n i i n d e x . T h e t r e e s a r e t h e n 

a l l o w e d t o v o t e b a s e d u p o n t h e G i n i i n d e x s c o r e t o see w h i c h c o m p l e t e t r e e b e s t p r e d i c t s t h e 

m o d e l . 

R a n d o m f o r e s t a l s o e x c e l s i n v a r i a b l e s e l e c t i o n as i t i s t h e m o s t u s e d m e t h o d t o 

m e t h o d o l o g i c a l l y s e l e c t v a r i a b l e s as s u i t a b l e p r e d i c t o r s ( S e n a y & W o r n e r 2 0 1 9 & S p i e s e r e t a l 

2 0 1 9 ) V a r i a b l e s e l e c t i o n m e t h o d s a r e h i g h l y d e s i r a b l e d u e t o t h e h i g h r i s k o f o v e r f i t t i n g a n d 

i n a c c u r a c y w h e n u s i n g m a n y v a r i a b l e s a n d c l a s s i f i c a t i o n t r e e s . R a n d o m f o r e s t s a d d i t i o n a l l y o v e r 

p e r f o r m s o t h e r m o d e l s w h e n p r e d i c t i n g o u t c o m e s o u t s i d e t h e s p a t i a l a n d t e m p o r a l b o u n d s o f t h e 

o r i g i n a l d a t a ( L a w l e r e t a l 2 0 0 6 ) 

3.1.4 Ensemble Modeling: biomod2 

T h e a m o u n t a n d c o m p l e x i t y o f s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l i n g m e t h o d s h a v e b e e n i n c r e a s i n g 

e v e r s i n c e t h e a d v e n t o f m a c h i n e l e a r n i n g . T h u s , a v a l i d q u e s t i o n i s p r o p o s e d ; w h i c h m e t h o d 

s h o u l d b e u s e d & w h i c h p r o v i d e t h e m o s t a c c u r a t e p r e d i c t i o n s ? S e v e r a l s t u d i e s h a v e t r i e d t o s e t t l e 

t h e d e b a t e o n w h i c h m e t h o d s a r e b e t t e r t h a n o t h e r s , h o w e v e r t h e r e s u l t s a r e u s u a l l y n o t u n i v e r s a l l y 

i n t e r p r e t a b l e . S e v e r a l m e t h o d s e x c e l i n s o l v i n g o v e r f i t t i n g , v a r i a b l e s e l e c t i o n , a n d a c c u r a c y w h i l e 

n o n e p r o v i d e a u n i v e r s a l s o l u t i o n ( E l i t h & B u r g m a n n 2 0 0 2 , T h u i l l e r e t a l 2 0 0 3 , & B e a u m o n t e t a l 

2 0 1 6 ) . 

E n s e m b l e m o d e l i n g p r o v i d e s a m e t h o d t o b o t h c o m p a r e a n d c a l c u l a t e t h e i n d i v i d u a l a n d 

s h a r e d p e r f o r m a n c e o f m u l t i p l e s p e c i e s d i s t r i b u t i o n a l g o r i t h m s a t o n c e ( T h u i l l e r e t a l 2 0 0 9 , 

M a i o r a n o e t a l 2 0 1 9 ) . T h e a p p l i c a t i o n o f b i o m o d 2 e s s e n t i a l l y c o m p e n s a t e s f o r a n y w e a k n e s s e s a n 

i n d i v i d u a l m o d e l c a n s u f f e r f r o m . 
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3.2 Climatic Models 

3.2.1 WorldClim 

W o r l d c l i m i s a h i g h l y s o p h i s t i c a t e d c l i m a t e m o d e l t h a t s e e k s t o p r o v i d e a n a c c u r a t e 

v i s u a l i z a t i o n o f s e v e r a l b i o c l i m a t i c f a c t o r s a c r o s s E a r t h ' s s u r f a c e ( H i j m a n s e t a l 2 0 0 5 ) . T h e d a t a 

c o l l e c t e d s e e k s t o r e p r e s e n t t h e b i o c l i m v a r i a b l e s b i o 1-19 f r o m 1 9 5 0 - 2 0 0 0 . T h i s w a s d o n e b y 

c o l l e c t i n g w e a t h e r s t a t i o n d a t a f r o m a c r o s s t h e g l o b e a n d i n t e r p o l a t i n g p r e d i c t i o n s o f s p a t i a l a reas 

t h a t a r e n o t c o v e r e d b y w e a t h e r s t a t i o n s . I n t e r p o l a t i o n h o w e v e r c o m e s w i t h a h i g h a m o u n t o f 

u n c e r t a i n t y t h u s c r o s s - v a l i d a t i o n s , s i m i l a r t o t h o s e i n G B M s , o f c l o s e b y w e a t h e r s t a t i o n s w e r e 

u s e d t o e n s u r e p r e d i c t i o n s a r e as a c c u r a t e as p o s s i b l e . T h e r e s u l t i n g d a t a i s e x p r e s s e d i n a s e r i e s o f 

r a s t e r g r i d s w i t h e a c h p i x e l r e p r e s e n t i n g t h e b i o c l i m a t i c v a l u e o f t h e l a y e r . 

W o r l d c l i m p a i r s g r e a t l y a n d h a s b e e n u s e d i n v a r i o u s s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l s . D u e t o 

i t s g l o b a l s c a l e a n d e a s y a c c e s s i b i l i t y i t h a s t h e p o t e n t i a l o f s h o w i n g t h e p r e s e n t d i s t r i b u t i o n s o f 

m a n y t a x a w i t h h i g h d e g r e e o f c e r t a i n t y ( A k y o l e t a l 2 0 2 0 , C o b a n e t a l 2 0 2 0 , & B a z z a t o e t a l 2 0 2 1 ) 

3.2.2 Occillayers 

O c c i l l a y e r i s a r e c e n t d e v e l o p m e n t i n p a l e o c l i m a t o l o g y . T h i s m e t h o d s e e k s t o p r o v i d e a n 

a c c u r a t e , h i g h r e s o l u t i o n d a t a b a s e f o r p a l e o c l i m a t i c v a r i a b l e s f r o m 5 . 3 m i l l i o n y e a r s a g o t o 

p r e s e n t ( G a m i s c h 2 0 1 9 ) . T h i s w a s d o n e b y u s i n g a g l o b a l d a t a s e t o f b e n t h i c s e d i m e n t s w h i c h h o u s e 

a n c i e n t o x y g e n i s o t o p e r a t i o s a n d g l o b a l c l i m a t i c m o d e l s o f t h e L a s t G l a c i a l M a x i m u m . O x y g e n 

i s o t o p e r a t i o s h a v e b e e n u s e d as a m e a s u r e o f g l o b a l t e m p e r a t u r e p r o x y i n t h e p a s t ( M a r c h i t t o e t a l 

2 0 1 4 & O ' B r i e n e t a l 2 0 1 8 ) . T h u s t h i s h a s t h e p o t e n t i a l t o s h o w a n a c c u r a t e r e p r e s e n t a t i o n o f t h e 

c l i m a t i c s u r f a c e a c r o s s a l a r g e t i m e p e r i o d . 

T h e r e h a s b e e n a b a c k l a s h o n t h e r e s u l t s o f t h e O c c i l l a y e r m e t h o d , e s p e c i a l l y c o n c e r n i n g 

i t s c o m p a r e d o f o t h e r P l i o c e n e G e n e r a l C i r c u l a t i o n M o d e l s o r G C M s . T h e m o s t i m p o r t a n t c r i t i q u e 

i s t h a t O c c i l l a y e r s r e s u l t s d i f f e r g r e a t l y f r o m t h e p a s t G C M s l i k e H A D C M 3 ( B r o w n e t a l 2 0 2 0 ) . 

A c c o r d i n g t o t h i s G C M t h e r e w e r e l a r g e i n c o n s i s t e n c i e s i n i t s N o r t h A t l a n t i c a n d A r c t i c c l i m a t e 

e s t i m a t e s . H A D C M 3 a n d o t h e r m o d e l s t h a t p a r t i c i p a t e d i n P l i o M I P l a r g e l y u n d e r e s t i m a t e N o r t h 

A t l a n t i c a n d A r c t i c t e m p e r a t u r e ( H a y w o o d e t a l 2 0 2 0 , D o w s e t t e t a l 2 0 1 3 ) . O c c i l l a y e r s h o w e v e r 

c o n s i s t e n t l y p r o v i d e w a r m e r v a l u e s f o r N o r t h A t l a n t i c a n d A r c t i c t h a n P l i o M I P m o d e l s . T h u s w e 
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c a n a s s u m e t h a t t h e O c c i l l a y e r m e t h o d i s m o r e s u i t a b l e f o r p a l e o c l i m a t e s o f t h e E u r o p e a n c o n t i n e n t 

i n w h i c h N o r t h A t l a n t i c a n d A r c t i c w a r m i n g w i l l h a v e a s t r o n g e f f e c t o n v e g e t a t i o n . 

3.2.3 Future Climate Models: HadCM3 & EC-Earth3-Veg-LR 

T w o G C M s w e r e c h o s e n t o r e p r e s e n t t h e f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 0 . 

T h e H a d l e y C e n t e r C o u p l e M o d e l o r H a d C M 3 a n d E C - E a r t h 3 o r E C - E a r t h 3 - V e g - L R . B o t h 

m o d e l s e v a l u a t e t h e e f f e c t o f a t m o s p h e r i c , o c e a n i c , a n d t e r r e s t r i a l v a r i a b l e s o n d i f f e r e n t c l i m a t i c 

a n d g e o p h y s i c a l f o r c e s . I n t e r p o l a t i o n a n d e x t r a p o l a t i o n o f t h e s e r e s u l t s c a n a i d i n t h e p r o j e c t i o n 

f o r f u t u r e a n d p a s t t i m e p e r i o d s . B o t h m o d e l s h a v e c o n t r i b u t e d t o t h e C M I P o r C o u p l e d M o d e l 

I n t e r c o m p a r i s o n P r o j e c t , w h i c h s e e k s t o c o m p a r e , e v a l u a t e , a n d i n t e g r a t e s e v e r a l c l i m a t i c 

p r o j e c t s ( E y r i n g e t a l 2 0 1 6 ) . T h e y b o t h h a v e a l s o c o n t r i b u t e d a n d a i d e d I P C C c l i m a t e p r e d i c t i o n s 

f o r f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s ( J o h n s e t a l 2 0 0 3 ) . 

H a d C M 3 i s e s p e c i a l l y p o p u l a r w i t h i t s u s e i n s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l s as i t p r o v i d e s a n 

e a s i l y a c c e s s i b l e g l o b a l d a t a s e t o f b i o c l i m a t i c f a c t o r s b i o l o g i c a l l y i m p o r t a n t f o r p l a n t a n d a n i m a l 

s p e c i e s . W h e n p a i r e d w i t h p r e v i o u s l y m e n t i o n e d S D M a l g o r i t h m s , H a d C M 3 p r o v i d e s h i g h q u a l i t y 

b a c k g r o u n d d a t a w h i c h i s u s e d t o a c c u r a t e l y p r e d i c t h a b i t a t s u i t a b i l i t y ( A t o r r e e t a l 2 0 0 7 , 

A d o l m a a l i e t a l 2 0 1 8 ) . 

E C - E a r t h 3 i s t h e o n l y E u r o p e a n E a r t h S y s t e m M o d e l t h u s i t w a s d e e m e d i m p o r t a n t a n d 

n o v e l t o u s e c l i m a t e s i m u l a t i o n s f r o m t h i s d a t a s e t f o r a E u r o p e a n c e n t e r e d s t u d y ( D o s c h e r e t a l 

2 0 2 1 ) . M u c h l i k e H a d C M 3 E C - E a r t h 3 h a s a l s o c o n t r i b u t e d t o C M I P 5 t h u s c a n p r o v i d e r e l i a b l e 

p r e d i c t i o n s o n f u t u r e c l i m a t e c o n d i t i o n s . 

3.3 Pliocene Vegetation 

T h e c o m p o s i t i o n o f v e g e t a t i o n o f p a s t t i m e p e r i o d s o n E a r t h c a n b e d o n e b y i n v e s t i g a t i n g 

t h e p o l l e n a n d f o s s i l m a k e u p o f l a y e r s d a t i n g b a c k t o t h e t a r g e t t i m e p e r i o d . B y i n v e s t i g a t i n g f o s s i l 

l a y e r s w e c a n e s t i m a t e t h e p o t e n t i a l s p e c i e s c o m p o s i t i o n a n d e q u a l l y i m p o r t a n t t h e d i s t r i b u t i o n o f 

c e r t a i n t i m e p e r i o d s . T h e t i m e p e r i o d i n f o c u s w i l l b e t h e P l i o c e n e as i t i s t h e c l o s e s t t i m e p e r i o d 

t h a t i s c o m p a r a b l e t o m o d e r n d a y w a r m i n g . G l o b a l i n v e s t i g a t i o n s o f P l i o c e n e s e d i m e n t s h a v e 

p r o v i d e d a c o a r s e l o w r e s o l u t i o n v i s u a l i z a t i o n o f t h e v e g e t a t i o n z o n e s d u r i n g t h a t t i m e ( S a l z m a n n 

e t a l 2 0 1 1 ) . T h e c o a r s e p r o j e c t i o n f o u n d t h a t t h e W a r m T e m p e r a t e / M e d i t e r r a n e a n z o n e i s n o w t h e 

m a j o r p h y t o c l i m a t i c z o n e i n E u r o p e w i t h i t r e p l a c i n g t h e c o o l m i x e d f o r e s t s o f C e n t r a l a n d E a s t e r n 
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E u r o p e . T h e c o o l m i x e d f o r e s t s t h a t c u r r e n t l y d o m i n a t e m o s t o f W e s t e r n , C e n t r a l , a n d E a s t e r n 

E u r o p e a r e p r o j e c t e d t o b e i n s m a l l p a t c h e s i n C e n t r a l E u r o p e a n d a s m a l l e n c l a v e i n S o u t h e r n 

S c a n d i n a v i a . L a s t l y b o r e a l f o r e s t s t h a t c o v e r S c a n d i n a v i a a n d N o r t h e a s t e r n E u r o p e a r e n o w o n l y 

i s o l a t e d o n t h e n o r t h e r n c o a s t o f N o r w a y . T h i s v i s u a l i z a t i o n , h o w e v e r g l o b a l , i s v e r y c o a r s e , t h e 

l o c a l d i s t r i b u t i o n o f p h y t o c l i m a t i c r e g i o n s i s u n k n o w n . F u t u r e s t u d y o v e r s m a l l e r r e g i o n s m a y l e a d 

t o m o r e d e t a i l e d a n d h i g h e r r e s o l u t i o n v i s u a l i z a t i o n s o f p h y t o c l i m a t i c r e g i o n s o f t h e P l i o c e n e . 

3.3.1 Temperate Tree Distribution in the Pliocene 

L o c a l i z e d e v a l u a t i o n s o f P l i o c e n e s e d i m e n t c a n i d e n t i f y w i t h h i g h q u a l i t y t h e s p e c i e s 

c o m p o s i t i o n o f t h e r e g i o n . A s m e n t i o n e d b e f o r e t h e t e m p e r a t e r e g i o n s w e r e f o u n d i n i s o l a t e d 

p a t c h e s i n C e n t r a l E u r o p e a n d S o u t h e r n S c a n d i n a v i a . A f t e r s e a r c h i n g t h e l i t e r a t u r e t h i s h y p o t h e s i s 

s e e m s t o b e l a r g e l y t r u e . T h i s s e e m s t o b e t h e ca se a c r o s s t h e m a j o r i t y o f m o u n t a i n r a n g e s a n d 

u p l a n d s i n C e n t r a l a n d W e s t e r n E u r o p e w i t h a d d i t i o n a l o c c u r r e n c e i n E a s t e r n E u r o p e 

M a c r o f o s s i l s o f a n c e s t r a l p o p u l a t i o n s o f t h e g e n e r a Fagus, Quercus, Acer, Tilia, a n d Abies 

a m o n g m a n y o t h e r s w e r e f o u n d i n t h e s o u t h e r n s l o p e s o f t h e A l p s , S u d e t e n M o u n t a i n s , R h i n e 

M a s s i f , F r e n c h M a s s i f , a n d t h e A p e n n i n e s ( T e o d o r i d i s e t a l 2 0 1 7 , K v a c e k & T e o d o r i d i s 2 0 0 8 , 

F e r g u s o n & K n o b l o c h 1 9 9 8 , K v a c e k e t a l 2 0 2 0 ) . A n i m p o r t a n t c a v e a t i s t h a t t h e a r e a o f t e m p e r a t e 

s p e c i e s d o m i n a n c e i s q u i t e s m a l l a n d s u b - t r o p i c a l s p e c i e s a r e f o u n d o n t h e s a m e s i t e s as t e m p e r a t e 

s p e c i e s . I t c a n b e a s s u m e d t h a t t e m p e r a t e m e s o p h y t i c p l a n t s p e c i e s w e r e s u p p r e s s e d a c r o s s t h e 

m a j o r i t y o f E u r o p e . D o m i n a n c e o f t e m p e r a t e s p e c i e s c a n o n l y b e f o u n d o n t h e s l o p e s o f m o u n t a i n s 

a n d u p l a n d s as m o r e s c l e r o p h y l l o u s p l a n t s a r e d i s t r i b u t e d o n t h e l o w l a n d s ( B e r t i n i & M a r t i n e l l o 

2 0 1 1 ) . 

O c c u r r e n c e o f t e m p e r a t e f l o r a i n S o u t h e r n S c a n d i n a v i a h a s b e e n l a r g e l y u n c o n f i r m e d 

m a i n l y d u e t o l a c k o f m i c r o f o s s i l s , t h i s m a y b e e x p l a i n e d b y P l e i s t o c e n e g l a c i a t i o n m i s p l a c i n g t h e 

s e d i m e n t . A l t h o u g h p o l l e n e v i d e n c e o f t h e t h e N o r t h e a s t A t l a n t i c h a s s h o w n t h e p r e s e n c e o f t h e 

g e n e r a Quercus, Alnus, a n d A W e s ( W i l l a r d 1 9 9 4 ) . 

E a s t e r n E u r o p e a n o c c u r r e n c e w a s a n u n e x p e c t e d f i n d d u e t o t h e c o a r s e p r o j e c t i o n l a c k i n g 

a n y p r e s e n c e o f t e m p e r a t e f l o r a . T h e l o c a l i t i e s h o u s i n g m a c r o f o s s i l s w e r e f o u n d i n t h e M i d d l e 

D n i e p e r B a s i n , U p p e r D o n B a s i n , a n d M i d d l e V o l g a b a s i n . T h e s p e c i e s c o m p o s i t i o n h e r e l a r g e l y 

r e p r e s e n t s a t e m p e r a t e w o o d y g r a s s l a n d . T h e e x p e c t e d g e n e r a Quercus Alnus, Carpinus, Acer, a n d 

8 



Tilia w e r e p r e s e n t i n m o d e r a t e a m o u n t w i t h t h e r e m a i n i n g c o m m u n i t y b e i n g c o m p o s e d o f 

h y d r o p h i l o u s p l a n t s a n d g r a s s e s ( V e l i c h k e v i c h & Z a s t a w n i a k 2 0 0 3 ) 

3.3.2 Mediterranean Tree Distribution in the Pliocene 

M e d i t e r r a n e a n , s c l e r o p h y l l o u s , o r t h e r m o p h i l i c p l a n t s a r e w e l l r e p r e s e n t e d i n P l i o c e n e 

s e d i m e n t w i t h b o t h m a c r o f o s s i l s a n d p o l l e n . T h i s m a y b e d u e t o t h e i r d o m i n a n c e t h r o u g h o u t m o s t 

o f E u r o p e , e x c l u d i n g S c a n d i n a v i a . W h i l e t e m p e r a t e p l a n t s d o m i n a t e d t h e m i d - a l t i t u d e s 

t h e r m o p h i l o u s - t y p e p l a n t s d o m i n a t e d t h e l o w l a n d s o f m a i n l a n d E u r o p e . I n a l l o f t h e W e s t e r n a n d 

C e n t r a l E u r o p e a n p l o t s p r e v i o u s l y m e n t i o n e d t h e r m o p h i l o u s - t y p e p l a n t s w e r e t h e d o m i n a n t 

l i f e f o r m . M e d i t e r r a n e a n g e n e r a s u c h as Juniperus-type, Cupressus-type, Buxus, Ilex, Quercus ilex-

type , a n d Liquidambar w e r e p r e s e n t a l o n g s i d e t e m p e r a t e t a x a . N o w e x t i n c t t h e r m o p h i l o u s t a x a 

w e r e a l s o p r e s e n t s u c h as Lauraceae, Carya, Tsuga, Thuja, a n d Gingko ( T e o d o r i d i s e t a l 2 0 1 7 , 

K v a c e k & T e o d o r i d i s 2 0 0 8 , F e r g u s o n & K n o b l o c h 1 9 9 8 , K v a c e k e t a l 2 0 2 0 ) . M e d i t e r r a n e a n a n d 

t h e r m o p h i l o u s t a x a f o r m e d a m o s a i c o f s u b t r o p i c a l / w a r m t e m p e r a t e f o r e s t s a c r o s s t h e m a j o r i t y o f 

m a i n l a n d E u r o p e . 

S o u t h e r n E u r o p e l a r g e l y f o l l o w e d t h e s a m e t r e n d as W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e . E x p e c t e d 

M e d i t e r r a n e a n g e n e r a a r e p r e s e n t s u c h as Juniperus, Cupressus, Ilex, Liquidambar, a n d Quercus 

Ilex-type w i t h M e d i t e r r a n e a n e n d e m i c s Olea, Pistacia, a n d Platanus(Vieira e t a l 2 0 1 8 , J o s t e t a l 

2 0 0 9 , V i e i r a e t a l 2 0 1 1 , F a u q e t t e e t a l 1 9 9 8 , a n d B e r t i n i & M a r t i n e t t o 2 0 1 1 ) . I t s h o u l d a l s o b e 

n o t e d t h a t t h e g e n u s Cupressus h a s m a i n t a i n e d a s t a b l e p r e s e n c e w i t h i n S o u t h e r n E u r o p e f r o m t h e 

C r e t a c o u s t o p r e s e n t ( R u n d e l 2 0 1 9 ) . T h u s w e c a n c o n s i d e r t h e g e n u s Cupressus as a n i m p o r t a n t 

i n d i c a t o r o f M e d i t e r r a n e a n - t y p e c l i m a t e . 

3.3.3 Boreal Tree Distribution in the Pliocene 

C o n i f e r o u s f o r e s t s a r e b y i n l a r g e t h e m o s t d i s p l a c e d p h y t o c l i m a t i c r e g i o n d u r i n g t h e 

P l i o c e n e . T h e m o d e r n d i s t r i b u t i o n o f c o n i f e r o u s f o r e s t s i s f o u n d a t h i g h a l t i t u d e b o r e a l r e g i o n s o f 

N o r t h e r n E u r o p e a b o v e 60°N. D u r i n g t h e P l i o c e n e c o n i f e r o u s g e n e r a r e m a i n s as t h e d o m i n a n t 

l i f e f o r m o n a l t i t u d i n a l f o r e s t s w i t h t h e r e p r e s e n t a t i v e g e n e r a b e i n g Pinus, Picea, Betula, a n d Larix. 

T e m p e r a t e f l o r a a r e s u b d o m i n a n t a c r o s s t h e a l t i t u d i n a l r a n g e b e i n g r e p r e s e n t e d b y Fagus, Alnus 

a n d < 2 w e r c w s ( T e o d o r i d i s e t a l 2 0 1 7 & B e r t i n i 2 0 0 1 ) . T h i s s h o w s a s i m i l a r d i s t r i b u t i o n f o u n d t o d a y , 

a l t h o u g h w i t h a n e x t e n d e d d i s t r i b u t i o n o f t e m p e r a t e g e n e r a . 
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B o r e a l c o n i f e r o u s f o r e s t m a c r o f o s s i l s a r e c e r t a i n l y l a c k i n g i n t h e l i t e r a t u r e , t h i s m a y b e d u e 

t o P l e i s t o c e n e g l a c i a t i o n d i s p l a c i n g p o t e n t i a l m a c r o f o s s i l s . T h e r e i s h o w e v e r e v i d e n c e o f 

o c c u r r e n c e f r o m p o l l e n r e c o r d s o f sea s e d i m e n t . P o l l e n r e c o r d s o f t h e N o r t h A t l a n t i c s h a r e a s i m i l a r 

s p e c i e s c o m p o s i t i o n o f a l t i t u d i n a l f o r e s t s . T h e m a j o r g e n e r a b e i n g Pinus a n d Picea w i t h a s u b -

d o m i n a n c e o f Abies a n d Betula a n d r a r e o c c u r r e n c e o f Alnus a n d Quercus(Pmitz 2 0 1 6 & W i l l a r d 

1 9 9 4 ) . A l t h o u g h n o t s h o w i n g d e t a i l e d l o c a l d i s t r i b u t i o n s o f b o r e a l f o r e s t s i t d o e s s h o w w a r m e r 

t h a n m o d e r n c o n d i t i o n s . T e m p e r a t e g e n e r a c u r r e n t l y d o n o t r e a c h t h i s f a r n o r t h , h o w e v e r w i t h a 

l a c k o f m a c r o f o s s i l s c e r t a i n l y o f o c c u r r e n c e i s u n k n o w n . T h e d e t a i l e d d i s t r i b u t i o n o f b o r e a l 

c o n i f e r o u s f o r e s t s o f t h e P l i o c e n e i s c u r r e n t l y n o t k n o w n , h o w e v e r t h i s s t u d y h a s t h e p o t e n t i a l o f 

b r i d g i n g t h a t g a p . 

3.4 Pliocene as a Future Analog 

T h e M i d - P l i o c e n e W a r m P e r i o d o r m P W P h a s b e e n s h o w n t o b e a c l o s e a n a l o g f o r f u t u r e 

w a r m i n g s c e n a r i o s R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 0 ( B u r k e e t a l 2 0 1 8 ) . U n t i l 2 1 0 0 t h e m a j o r i t y o f E u r o p e 

w i l l h a v e a P l i o c e n e - l i k e c l i m a t e . T h e r e f o r e t h i s h a s t h e p o t e n t i a l t o s h o w h o w t h e c u r r e n t s p e c i e s 

c o m p o s i t i o n o f E u r o p e m a y r e a c t t o a w a r m i n g c l i m a t e . S p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l s u s i n g 

e x t r a p o l a t e d f u t u r e c l i m a t e d a t a h a v e b e e n m a d e t o p r e d i c t t h e f u t u r e d i s t r i b u t i o n o f p l a n t s . S h i f t s 

i n s u i t a b l e h a b i t a t f o l l o w a t r e n d w h i c h i s h i g h l y s i m i l a r t o t h a t o f t h e P l i o c e n e . T h e h i g h e s t 

c o r r e l a t i o n i s t h e s p r e a d i n g o f M e d i t e r r a n e a n - t y p e p l a n t s n o r t h w a r d a n d t h e s h r i n k i n g o f s u i t a b l e 

a reas f o r T e m p e r a t e - t y p e a n d B o r e a l - t y p e p l a n t s ( O h l e m u l l e r e t a l 2 0 0 6 ) . M e d i t e r r a n e a n p l a n t s a r e 

s i m u l a t e d t o b e s u i t a b l e a c r o s s t h e W e s t e r n E u r o p e w h i l e b o r e a l c o n i f e r o u s t r e e s a r e f i n d i n g a b o v e 

t h e t r e e l i n e i n t h e N o r w e g i a n m o u n t a i n s ( K e e n a n e t a l 2 0 1 1 & H a n e t a l 2 0 2 1 ) . T h e s a m e c a n b e 

s a i d f o r a l t i t u d i n a l f o r e s t s as w e l l , as l o w l a n d p l a n t s d o m i n a t e , t e m p e r a t e p l a n t s a r e p u s h e d u p w a r d 

o n t o s l o p e s o f m o u n t a i n s a n d u p l a n d s . A s t u d y o b s e r v i n g t h e s p e c i e s c o m p o s i t i o n c h a n g e f o u n d 

t h a t b o r e a l a n d t e m p e r a t e m o u n t a i n s h a v e i n c r e a s e d s p e c i e s r i c h n e s s d u e t o u p w a r d m i g r a t i o n o f 

l o w l a n d p l a n t s ( P a u l i e t a l 2 0 1 2 ) . T h e s a m e s t u d y a l s o o b s e r v e d t h e l o c a l e x t i n c t i o n o f s u m m i t 

p l a n t s i n S o u t h e r n E u r o p e w h i c h w o u l d f u r t h e r t h r e a t e n a l t i t u d i n a l f o r e s t s . 
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4. Methodology 

4.1 Species selection 

T r e e s p e c i e s w e r e s e l e c t e d a c c o r d i n g t o t h e i r p r e v a l e n c e , r e p r e s e n t a t i v e n e s s , a n d p r e s e n c e 

o f a n a n c e s t r a l s p e c i e s i n t h e P l i o c e n e . T h i s i s d o n e u n d e r t h e a s s u m p t i o n t h a t a n c e s t r a l f o r m s o f 

m o d e r n s p e c i e s h a v e l a r g e l y c o n s e r v e d t h e i r n i c h e . T h i s c a n b e s u p p o r t e d b y m o d e r n spec i e s 

d u r i n g t h e P l e i s t o c e n e h a v i n g s i m i l a r e c o l o g i c a l b r e a t h t o p r e s e n t t i m e ( M e y e r & P e t e r s o n 2 0 0 6 ) . 

S p e c i e s t h a t a r e p r e s e n t i n t h e P l i o c e n e a r e a l s o u s e f u l t o v a l i d a t e t h e m o d e l s t h a t w i l l b e c r e a t e d 

f o r t h e f o c u s t i m e p e r i o d . 

M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s w e r e s e l e c t e d a c c o r d i n g t o t h e i r g e o g r a p h i c d i s t r i b u t i o n a n d t h e i r 

p r e v a l e n c e i n l o c a t i o n s w i t h m i l d h u m i d w i n t e r s a n d h o t d r y s u m m e r s . T h e s e s p e c i e s w e r e c h o s e n 

d u e t o t h e i r c i r c u m - M e d i t e r r a n e a n d i s t r i b u t i o n a n d t h e i r s i m i l a r e c o l o g i c a l c h a r a c t e r i s t i c s o f b e i n g 

t h e r m o p h i l o u s , l i g h t d e m a n d i n g , a n d d r o u g h t t o l e r a n t . T h e s p e c i e s t h a t w e r e c h o s e n w e r e Quercus 

ilex, Quercus pubescens, Pinus halepensis, Pinus brutia, Pinus pinea, Cupressus sempervirens, 

a n d Juniperus oxycedrus. 

T e m p e r a t e s p e c i e s w e r e s i m i l a r l y s e l e c t e d d u e t o t h e i r g e o g r a p h i c d i s t r i b u t i o n i n m a i n l a n d 

E u r o p e u p t o b e t w e e n 45-60°N a n d t h e i r m e s o p h i l i c c h a r a c t e r i s t i c s . A k e y c h a r a c t e r i s t i c t h a t w a s 

a c c o u n t e d f o r d u r i n g s p e c i e s s e l e c t i o n i s t h e s p e c i e s p r e v a l e n c e i n a n a r e a w i t h l o w p r e c i p i t a t i o n 

s e a s o n a l i t y a n d t h e p r e s e n c e o f c o l d w i n t e r s . T h e s p e c i e s c h o s e n w e r e Fagus sylvatica, Quercus 

robur, Quercuspetraea, Acerpseudoplatanus, Carpinus betulus, a n d Tilia cordata. T h e s e s p e c i e s , 

e s p e c i a l l y F. sylvatica Q. robur a r e p r i n c i p a l c o m p o n e n t s o f b r o a d l e a f a n d m i x e d f o r e s t s 

t h r o u g h o u t a l l o f E u r o p e . 

B o r e a l - c o n t i n e n t a l t r e e s a r e c h a r a c t e r i z e d b y t h e i r n o r t h w a r d d i s t r i b u t i o n , N o r t h e r n 

S c a n d i n a v i a , a n d l o n g c o l d w i n t e r s w i t h s h o r t w a r m g r o w i n g p e r i o d s . B o r e a l w i n t e r s a r e l o n g a n d 

h a v e f r e q u e n t f r o s t s i n s p r i n g , t h u s s p e c i e s a r e s e l e c t e d f o r f r o s t t o l e r a n c e a n d h a r d i n e s s . T h e 

spec i e s c h o s e n w e r e Picea abies a n d Pinus sylvestris. I t m u s t b e n o t e d t h a t t h e a f o r e m e n t i o n e d 

spec i e s a r e a z o n a l a n d o f t e n o c c u r i n t h e l o w l a n d s a n d a l t i t u d i n a l f o r e s t s o f t h e T e m p e r a t e a n d 

M e d i t e r r a n e a n z o n e . D o m i n a n c e o f c o n i f e r s a n d f r o s t h a r d y t r e e s h o w e v e r , d o b e c o m e m o r e 

a p p a r e n t i n N o r t h e r n a n d E a s t e r n E u r o p e . I n N o r t h e r n E u r o p e e s p e c i a l l y c o n i f e r o u s s p e c i e s c r e a t e 

p u r e s t a n d s w i t h l a r g e g e o g r a p h i c d i s t r i b u t i o n . 
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4.2 Tree occurrence data 

P r e s e n c e d a t a f o r t h e s e l e c t e d t r e e s p e c i e s w e r e c o l l e c t e d f r o m t w o e x i s t i n g da t abase s E U -

F o r e s t a n d E U F O R G E N . T h e f i r s t b e i n g E U - F o r e s t w h i c h i s a n e n s e m b l e o f t h r e e p r e v i o u s 

E u r o p e a n t r e e d a t a s e t s : F o r e s t F o c u s R e g u l a t i o n , B i o s o i l P r o j e c t , a n d N a t i o n a l F o r e s t 

I n v e n t o r i e s ( N F I ) . E U - F o r e s t s e e k s t o p r o v i d e a c c u r a t e a n d p r e c i s e , l x l k m , t r e e o c c u r r e n c e f o r 

2 4 2 w o o d y s p e c i e s w i t h i n t h e E u r o p e a n U n i o n ( M a u r i e t a l 2 0 1 7 ) . T h i s d a t a s e t h o w e v e r l a c k s h i g h 

d e n s i t y r e c o r d s i n P o l a n d , B e l a r u s , S l o v e n i a , B u l g a r i a , a n d G r e e c e . E U - f o r e s t a l s o c o m p l e t e l y 

l a c k s r e c o r d s f o r t h e B a l k a n c o u n t r i e s , T u r k e y , a n d R u s s i a . T h i s l a c k o f o c c u r r e n c e d a t a i s 

s u p p l e m e n t e d b y t h e s e c o n d da t a se t , E U F O R G E N . E U F O R G E N p r o v i d e s t h e g e n e r a l c o n t i g u o u s 

d i s t r i b u t i o n s o f 1 9 0 t r e e s a n d w o o d y p l a n t s t h r o u g h o u t E u r o p e , i n c l u d i n g R u s s i a t o t h e U r a l 

m o u n t a i n s a n d N o r t h A f r i c a ( C a u d u l l o e t a l 2 0 1 7 ) . T h i s f i l l s t h e g a p s o f i n f o r m a t i o n l e f t b y E U -

F o r e s t a n d p r e s e n t s a g e n e r a l o v e r v i e w o f s p e c i e s o c c u r r e n c e . T h i s d a t a s e t h o w e v e r i n c l u d e s n a t i v e 

a n d n a t u r a l i z e d p o p u l a t i o n s , t h u s o n l y n a t i v e d i s t r i b u t i o n s w e r e u s e d i n t h e f i n a l m o d e l s . T h e s e 

t w o d a t a s e t s w e r e t h e n c o m b i n e d a n d u s e d t o e s t i m a t e t r e e o c c u r r e n c e o f t h e s e l e c t e d t r e e spec i e s . 

<*yn O mtanaHota Q aauoMi 

A Introduced and naturalized 
( a r n e r l h r o p i c ) 

f 

F i g u r e 1 . E x a m p l e o f Quercus ilex w i t h t h e n a t i v e a n d n a t u r a l i z e d d i s t r i b u t i o n ( C a u d u l l o e t a l 2 0 1 7 ) 
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4.3 Bioclim variable selection 

B i o c l i m a t i c v a r i a b l e s w e r e e x t r a c t e d f r o m W o r l d C l i m 2 , a n i n t e r p o l a t e d d a t a s e t w h i c h 

assesses 1 9 d i f f e r e n t b i o c l i m a t i c v a r i a b l e s c o n c e r n i n g g l o b a l t e m p e r a t u r e a n d p r e c i p i t a t i o n f r o m 

1 9 7 0 - 2 0 0 0 ( F i c k & H i j m a n s 2 0 1 7 ) . T h i s h o w e v e r d o e s n o t a c c o u n t f o r a d d i t i o n a l w a r m i n g f r o m 

t h e pa s t t w o d e c a d e s . W o r l d C l i m 2 h a s p r o v e d t o b e a r e l i a b l e d a t a s e t t h a t h a s b e e n u s e d i n spec i e s 

d i s t r i b u t i o n m o d e l i n g f o r p l a n t s a n d a n i m a l s . 

B i o c l i m a t i c v a r i a b l e s e l e c t i o n i s c o m m o n l y s p e c i e s s p e c i f i c . M a c h i n e l e a r n i n g s y s t e m s , 

l i k e r a n d o m F o r e s t , a r e u s e d i n a s s e s s i n g v a r i a b l e i m p o r t a n c e ; a l t h o u g h r a n d o m F o r e s t a n d o t h e r 

m a c h i n e l e a r n i n g s y s t e m s a r e l i m i t e d t o f i n d i n g v a r i a b l e i m p o r t a n c e i n s i n g l e s p e c i e s . T h i s 

i s r e f l e c t e d i n s p e c i e s s p e c i f i c e c o l o g i c a l n e e d s , a l t h o u g h c a n n o t b e a p p l i e d t o m u l t i - s p e c i e s 

m o d e l s . A s t a n d a r d s e l e c t i o n o f v a r i a b l e s t h a t t a k e i n t o a c c o u n t a b r o a d r a n g e o f e c o l o g i c a l 

c h a r a c t e r i s t i c s a c r o s s t h e M e d i t e r r a n e a n , T e m p e r a t e , a n d B o r e a l z o n e s m u s t b e u s e d . T h u s t h e 

s e l e c t e d v a r i a b l e s a r e b i o l , b i o 4 , b i o 5 , b i o 6 , b i o 1 5 , a n d b i o l 6 . T h i s g r o u p o f v a r i a b l e s h a v e p r o v e n 

t o b e r e l i a b l e p r e d i c t o r s f o r s p e c i e s i n t h e H o l a r c t i c ( P e t i t p i e r r e e t a l 2 0 1 7 ) ) . 

B i o l i s t h e a n n u a l a v e r a g e t e m p e r a t u r e f r o m t h e h i s t o r i c a l t i m e p e r i o d 1 9 7 0 - 2 0 0 0 . B i o 4 

r e p r e s e n t s t h e d i f f e r e n c e i n t e m p e r a t u r e t h r o u g h o u t t h e y e a r o r t e m p e r a t u r e s e a s o n a l i t y . B i o 5 a n d 

B i o 6 a r e t h e m e a n m a x i m u m t e m p e r a t u r e o f t h e w a r m e s t m o n t h a n d m e a n m i n i m u m t e m p e r a t u r e 

o f t h e c o l d e s t m o n t h r e s p e c t i v e l y . B i o 15 i s t h e c h a n g e i n p r e c i p i t a t i o n t h r o u g h o u t t h e y e a r , o r 

p r e c i p i t a t i o n s e a s o n a l i t y . L a s t l y , b i o 1 6 i s t h e p r e c i p i t a t i o n o f t h e w e t t e s t q u a r t e r . 

4.4 Climatic Variables for Pliocene and Future Climate 

P l i o c e n e c l i m a t e w i l l b e t a k e n f r o m O s c i l l a y e r s , a d a t a s e t r e p r e s e n t i n g o s c i l l a t i o n s o f 

c l i m a t e f r o m t h e l a s t 5 . 4 m i l l i o n y e a r s i n 1 0 , 0 0 0 y e a r i n t e r v a l s ( G a m i s h 2 0 1 9 ) . T h u s c l i m a t i c d a t a 

w a s a v e r a g e d f r o m 3 . 2 5 - 3 . 0 m i l l i o n y e a r s a g o t o e s t i m a t e t h e c l i m a t e o f t h e m i d - P l i o c e n e W a r m 

P e r i o d . F o r f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s t w o d a t a s e t s w e r e u s e d : H a d G E M 3 - G C 3 1 - L L a n d E C - E a r t h 3 -

V e g ( R o b e r t s 2 0 1 7 , D o s c h e r e t a l 2 0 2 1 ) . B o t h d a t a s e t s w e r e u s e d i n C M I P 6 w h i c h i s a r e l i a b l e 

p r e d i c t o r o f f u t u r e c l i m a t e t h a t i s u s e d b y t h e I P C C . E a c h d a t a s e t i s i n 2 . 5 a r c m i n u t e r e s o l u t i o n . 
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4.5 Model building 

A n e n s e m b l e m o d e l u s i n g b i o m o d 2 w i l l b e u t i l i z e d f o r t h e c r e a t i o n o f m i d - P l i o c e n e W a r m 

P e r i o d , P r e s e n t , R C P 4 . 5 , a n d R C P 8 . 5 h a b i t a t s u i t a b i l i t y m a p s f o r e a c h s p e c i e s . B i o m o d 2 p r o v i d e s 

a f r a m e w o r k i n w h i c h m u l t i p l e s p e c i e s d i s t r i b u t i o n m o d e l s c a n w o r k i n d i v i d u a l l y a n d c o l l e c t i v e l y 

t o p r e d i c t s p e c i e s s u i t a b i l i t y ( T h u i l l e r e t a l 2 0 0 3 ) . B i o m o d 2 h a s v a r i o u s m o d e l o p t i o n s a l t h o u g h t h e 

c h o s e n m e t h o d s a r e r a n d o m F o r e s t , G e n e r a l i z e d B o o s t e d M o d e l s , a n d M a x E n t . M a x E n t w a s 

c h o s e n f o r i t s s t r e n g t h w i t h i t s d e f a u l t s e t t i n g s a n d i t s f l e x i b i l i t y w i t h p r e s e n c e - o n l y d a t a ( ( P h i l l i p s 

e t a l 2 0 0 6 ) . T h i s i s u s e f u l s i n c e o u r o c c u r r e n c e d a t a l a c k s a b s e n c e d a t a . G e n e r a l i z e d B o o s t e d 

M o d e l s u s e s s e q u e n t i a l e v a l u a t i o n o f v a r i a b l e s a n d r e s u l t s i n m o d e l s w i t h r e g r e s s i o n t r e e s t h a t 

h a v e h i g h p r e d i c t i v e p o w e r ( F r i e d m a n e t a l 2 0 0 0 , E l i t h e t a l 2 0 0 8 ) . F i n a l l y r a n d o m F o r e s t i s u s e d 

f o r a s i m i l a r p u r p o s e o f G B M s , a l t h o u g h r e g r e s s i o n t r e e c r e a t i o n i s r a n d o m , t h u s r e d u c i n g a n y 

f o r m o f b i a s i n t h e m o d e l c r e a t i o n ( S e n a y & W o r n e r 2 0 1 9 , S p e i s e r e t a l 2 0 1 9 ) . 

O c c u r r e n c e d a t a w i l l b e c o m i n g i n t h e f o r m o f p o i n t c o o r d i n a t e s f r o m t h e a f o r e m e n t i o n e d 

da t a se t s a n d b i o c l i m a t i c v a r i a b l e s w i l l b e c o m i n g f r o m t h e W o r l d C l i m 2 , P l i o - O c c i l a y e r s , 

H a d C M 3 a n d E C - E a r t h 3 d a t a s e t s . T h e s e w i l l r e p r e s e n t t h e t e m p e r a t u r e a n d p r e c i p i t a t i o n r e g i m e s 

f o r p r e s e n t , P l i o c e n e , a n d f u t u r e s c e n a r i o s r e s p e c t i v e l y . P l i o c e n e b i o c l i m a t i c v a r i a b l e s w i l l b e 

a v e r a g e d f r o m 3 . 2 5 m i l l i o n y e a r s a g o t o 3 . 0 m i l l i o n y e a r s a g o . A f t e r b o t h f u t u r e c l i m a t e d a t a s e t s , 

H a d C M 3 a n d E C - E a r t h 3 , w i l l b e a v e r a g e d a n d w i l l b e c r e a t e d i n t o a n e n s e m b l e da t a se t . T h e n t h e 

n e w e n s e m b l e d a t a s e t w i l l t h e n b e s e p a r a t e d i n t o t w o t i m e p e r i o d s 2 0 4 0 - 2 0 6 0 a n d 2 0 8 0 - 2 1 0 0 . T h i s 

i s d o n e t o s h o w t h e e f f e c t s o f m i d - c e n t u r y t o l a t e - c e n t u r y w a r m i n g o f b o t h R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 5 

s c e n a r i o s . 

E a c h m o d e l i n g t e c h n i q u e w i l l b e r u n t e n t i m e s t h u s 3 0 m o d e l r u n s f o r e a c h s p e c i e s 

g r o u p i n g . 1 0 0 t r e e s w e r e se t as t h e m a x i m u m w i t h 1 0 c r o s s - v a l i d a t i o n s f o r G B M a n d 

R a n d o m F o r e s t r e g r e s s i o n t r e e s . 7 0 % o f t h e d a t a i s u s e d f o r t r a i n i n g w h i l e t h e r e m a i n i n g 3 0 % w i l l 

b e u s e d f o r m o d e l b u i l d i n g . F i n a l m o d e l s w i l l b e m a d e f o r e a c h o f t h e t h r e e s p e c i e s g r o u p s f o r 

e a c h c l i m a t e s c e n a r i o . 

4.6 Data model comparison & Model Evaluation 

T o v a l i d a t e t h e m o d e l s o f t h e m i d - P l i o c e n e W a r m P e r i o d , m a c r o f o s s i l a n d p o l l e n d a t a w i l l 

b e r e v i e w e d f r o m a c r o s s E u r o p e . A s m e n t i o n e d b e f o r e , i n s p e c i e s s e l e c t i o n , t r e e t a x a w e r e c h o s e n 
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o n t h e b a s i s o f a n a n c e s t r a l f o r m b e i n g p r e s e n t d u r i n g t h e P l i o c e n e . A b o d y o f s c i e n t i f i c l i t e r a t u r e 

o f m a c r o f o s s i l s a n d p o l l e n w a s r e v i e w e d t o i d e n t i f y s i m i l a r t r e e s p e c i e s p r e s e n t t o d a y . T h i s w a s 

t h e n u s e d t o s h o w d e f i n i t i v e p r e s e n c e w i t h i n a g e o g r a p h i c a r e a f o r a c e r t a i n s p e c i e s . F o r e x a m p l e , 

a n c e s t r a l Fagus, Picea o r Quercus p o p u l a t i o n s w o u l d l i k e l y b e d i s t r i b u t e d d i f f e r e n t l y i n t h e 

P l i o c e n e , t h u s m a c r o f o s s i l a n d p o l l e n d a t a w o u l d a i d i n v i s u a l i z i n g t h e d i f f e r e n c e i n d i s t r i b u t i o n 

w h e n c o m p a r e d t o m o d e r n f o r m s o f t h e s e t a x a . P r e s e n c e o f s p e c i e s i n t h e P l i o c e n e w i l l t h e n b e 

c o m p a r e d t o t h e s u i t a b i l i t y m a p s c r e a t e d f o r t h e P l i o c e n e . 

T r u e S k i l l S t a t i s t i c ( T S S ) a n d R e c e i v e r O p e r a t i n g C h a r a c t e r i s t i c ( R O C ) w e r e u s e d t o 

e v a l u a t e t h e p r e d i c t i v e p e r f o r m a n c e o f t h e r e s u l t i n g m o d e l s . T S S r a n g e s f r o m - 1 t o 1 w i t h s c o r e s 

a b o v e 0 . 5 i n d i c a t i n g s u i t a b l e p e r f o r m a n c e ( A l l o u c h e e t a l 2 0 0 6 ) . F u r t h e r m o r e , R O C r a n g e s f r o m 0 

t o 1 w i t h v a l u e s a b o v e 0 . 7 r e p r e s e n t i n g a c c e p t a b l e m o d e l p e r f o r m a n c e ( K o m a c e t a l 2 0 1 6 , B r a d l e y 

1 9 9 7 ) . T h u s o n l y m o d e l r u n s w i t h s c o r e s e q u a l t o o r a b o v e t h e a f o r e m e n t i o n e d v a l u e s w e r e u s e d 

i n t h e f i n a l e s t i m a t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t . 

5. Results 

5.1 Model Performance Evaluation 

E v a l u a t i o n s c o r e s d i f f e r e d b e t w e e n s p e c i e s g r o u p s a n d m o d e l i n g m e t h o d s a l t h o u g h a l l f i n a l 

m o d e l s r e s u l t e d i n e v a l u a t i o n s c o r e s a b o v e o u r r e c o m m e n d e d t h r e s h o l d s . T h e M e d i t e r r a n e a n 

spec i e s g r o u p h a d t h e h i g h e s t e v a l u a t i o n m e t r i c s w i t h a n a v e r a g e R O C o f 0 . 9 1 9 4 a n d a n a v e r a g e 

T S S o f 0 . 7 7 0 9 . T h i s i s f o l l o w e d b y t h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p i n g w i t h a n a v e r a g e R O C o f 0 . 8 4 6 9 

a n d a v e r a g e T S S o f 0 . 5 7 2 4 . T h e T e m p e r a t e s p e c i e s g r o u p i n g h a d t h e l o w e s t e v a l u a t i o n m e t r i c s 

w i t h a n a v e r a g e R O C o f 0 . 8 3 0 2 a n d a n a v e r a g e T S S o f 0 . 5 4 4 1 . A l l m o d e l o u t p u t s e x c e e d e d o u r 

r e c o m m e n d e d t h r e s h o l d s t h u s a l l s p e c i e s g r o u p i n g m o d e l s w e r e u s e d i n f i n a l m o d e l b u i l d i n g . 

E v a l u a t i o n m e t r i c s w e r e a l s o c o m p a r e d b e t w e e n t h e m o d e l i n g m e t h o d s R a n d o m F o r e s t , 

M a x E n t , a n d G e n e r a l i z e d B o o s t e d M o d e l s . R a n d o m F o r e s t a n d M a x E n t b o t h c o n s i s t e n t l y r e s u l t e d 

i n e v a l u a t i o n m e t r i c s a b o v e o u r t h r e s h o l d s w h i l e G B M a v e r a g e d m e t r i c s c l o s e t o o u r t h r e s h o l d s . 

R a n d o m F o r e s t h a d a n a v e r a g e R O C v a l u e o f 0 . 9 0 8 5 a n d a n a v e r a g e T S S o f 0 . 6 8 3 2 . T h i s i s 

f o l l o w e d b y M a x E n t w i t h a n a v e r a g e R O C o f 0 . 8 9 3 0 a n d a n a v e r a g e T S S o f 0 . 6 3 5 9 . G B M r e s u l t e d 

i n t h e l o w e s t a v e r a g e i n b o t h R O C a n d T S S w i t h t h e v a l u e s b e i n g 0 . 7 9 5 0 a n d 0 . 5 6 8 3 r e s p e c t f u l l y . 
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S p e c i e s d i s t r i b u t i o n m a p s w e r e c r e a t e d f o r e a c h s p e c i e s g r o u p f o r m o d e r n , M i d - P l i o c e n e , 
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r e p r e s e n t m o d e r a t e s u i t a b i l i t y , 6 0 1 - 8 0 0 w i l l p r e s e n t h i g h s u i t a b i l i t y , a n d f i n a l l y 8 0 1 - 1 0 0 0 w i l l 
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5.2.1 Habitat Suitability for Present Climate 

T h e M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s g r o u p i s l a r g e l y c o n t a i n e d t o t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n . W i t h t h e 

c o r e a r ea s o f h i g h s u i t a b i l i t y i n t h e M a g h r e b , I b e r i a n , I t a l i a n , a n d B a l k a n p e n i n s u l a s . A r e a s o f 

s o u t h w e s t e r n F r a n c e , s p e c i f i c a l l y t h e h i s t o r i c a l a r e a o f A q u i t a i n e a l s o h a v e h i g h l y s u i t a b l e 

h a b i t a t s . S u i t a b l e h a b i t a t w a n e s i n t h e e a s t e r n M e d i t e r r a n e a n w i t h a r ea s o f t h e M i d d l e E a s t w i t h 

l o w t o n o s u i t a b i l i t y . M o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t s c a n b e f o u n d f u r t h e r i n l a n d e s p e c i a l l y i n w e s t e r n 

F r a n c e a n d t h e i n l a n d a r eas o f t h e B a l k a n s . 

T h e T e m p e r a t e s p e c i e s g r o u p h a s a m u c h f a r - r a n g i n g d i s t r i b u t i o n . H i g h s u i t a b i l i t y a reas 

o c c u p y t h e i n l a n d a reas o f m a i n l a n d E u r o p e , a l t i t u d i n a l f o r e s t s o f S o u t h e r n E u r o p e , a n d t h e 

C a u c a s u s M o u n t a i n r a n g e . M o d e r a t e l y s u i t a b l e a r ea s d o m i n a t e m o s t o f C e n t r a l a n d E a s t e r n 

E u r o p e . T h e c o r e s u i t a b l e a r ea s a r e f o u n d i n m a i n l a n d C e n t r a l a n d W e s t e r n E u r o p e w i t h e n c l a v e s 

o f h i g h t o m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t i n s o u t h e r n S w e d e n . S u i t a b l e h a b i t a t s h a r p l y d e c l i n e s i n 

N o r t h e r n a n d E a s t e r n E u r o p e w i t h m u c h o f t h e a r e a b e i n g d o m i n a t e d b y h a b i t a t s o f l o w s u i t a b i l i t y . 

T h e r e i s h o w e v e r s m a l l p o c k e t s o f m o d e r a t e s u i t a b i l i t y s p r e a d a c r o s s E a s t e r n E u r o p e . T h e p r e s e n t 

n o r t h e r n l i m i t o f T e m p e r a t e s p e c i e s a c c o r d i n g t o o u r m o d e l s i s e s t i m a t e d a t 60° N w h i c h i s 

e x p e c t e d . 

T h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p i n g a l s o h a v e a l a r g e g e o g r a p h i c d i s t r i b u t i o n . C o r e a r ea s o f h i g h 

s u i t a b i l i t y a r e s e p a r a t e d i n t o t w o c l u s t e r s . T h e f i r s t b e i n g i n C e n t r a l E u r o p e , e s p e c i a l l y t h e 

c o u n t r i e s o f G e r m a n y , A u s t r i a , t h e C z e c h R e p u b l i c , a n d r e g i o n s o f t h e A l p s a n d C a r p a t h i a n s . T h e 

s e c o n d c l u s t e r d o m i n a t e s t h e F e n n o s c a n d i a n p e n i n s u l a b e l o w 66° N . T h e m a j o r i t y o f S w e d e n , 

F i n l a n d , N o r w a y , a n d B a l t i c s a r e d o m i n a t e d b y h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t s . N o t a b l e a r ea s o f h i g h 

s u i t a b i l i t y n o t m e n t i o n e d i n t h e c l u s t e r s a r e t h e m o u n t a i n r a n g e s o f S o u t h e r n E u r o p e s u c h as t h e 

P y r e n e e s , A p e n n i n e s , a n d t h e D i n a r i c A l p s . H a b i t a t s u i t a b i l i t y dec r ea se s i n N o r t h e a s t e r n E u r o p e 

w i t h t h e K o l a p e n i n s u l a a n d N o r t h e r n R u s s i a b e i n g d o m i n a t e d b y a reas o f m o d e r a t e t o l o w 

s u i t a b i l i t y . S u i t a b i l i t y a l s o d e c l i n e s i n t h e C e n t r a l r e g i o n s o f R u s s i a w i t h a m o d e s t b o u n d a r y 

s e p a r a t i n g t h e T e m p e r a t e a n d B o r e a l z o n e s a p p r o x i m a t e l y a t 5 5 °- 6 0 °N. 
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5.2.2 Habitat Suitability for Pliocene Climate 

T h e d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t f o r t h e M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s g r o u p i n g h a s d r a s t i c a l l y 

c h a n g e d . T h e c o r e a r ea s i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n a r e l a r g e l y t h e s a m e w i t h m i n o r d e c r e a s e s i n 

s u i t a b i l i t y i n t h e M a g h r e b , I b e r i a , G r e e c e , a n d t h e B a l k a n s . C l u s t e r s o f h i g h s u i t a b i l i t y a r e n o w 

f o u n d i n W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e . A l a r g e g r o u p i n g o f h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t s c a n b e f o u n d i n 

G e r m a n y a n d w e s t e r n P o l a n d . M o d e r a t e l y s u i t a b l e a r ea s d o m i n a t e C e n t r a l a n d W e s t e r n E u r o p e . 

E x p a n s i o n o f s u i t a b l e a r ea s c a n n o w b e f o u n d i n t h e i n l a n d a reas o f t h e B a l k a n s a n d S o u t h e r n 

S w e d e n . L a s t l y t h e r e a r e l o w s u i t a b l e a reas s t r e t c h i n g as a b a n d a c r o s s n o r t h e r n R u s s i a a n d i n 

S c a n d i n a v i a . 

T h e T e m p e r a t e s p e c i e s g r o u p i n g h a v e a l s o d r a s t i c a l l y s h i f t e d t h e i r d i s t r i b u t i o n . T h e f o r m e r 

c o r e a reas o f W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e h a v e l a r g e l y f r a g m e n t e d . W i t h t h e m a j o r i t y o f h i g h 

s u i t a b i l i t y b e i n g r e p l a c e d b y m o d e r a t e l y t o l o w s u i t a b l e a r eas . M o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t s t i l l 

r e m a i n s i n G e r m a n y a n d C z e c h R e p u b l i c . F e w h a b i t a t s o f h i g h s u i t a b i l i t y r e m a i n w i t h t h e l a r g e s t 

b e i n g t h e h i g h l y e l e v a t e d a r ea s n e a r t h e w e s t e r n a n d e a s t e r n A l p s . T w o o t h e r l a r g e s u i t a b l e a reas 

c a n b e f o u n d i n t h e P y r e n e e s a n d t h e i n l a n d h i g h l a n d s o f t h e B a l k a n s . T h e m a j o r i t y o f t h e m o d e r a t e 

t o h i g h s u i t a b l e a reas s h i f t e d t o w a r d s t h e n o r t h a n d eas t . T h e r e i s a b a n d o f h i g h s u i t a b i l i t y a c r o s s 

t h e P o n t i c S t e p p e a n d i n t h e C e n t r a l R u s s i a n U p l a n d . S i m i l a r m o d e r a t e t o h i g h s u i t a b l e h a b i t a t s 

c a n b e f o u n d i n h i g h l a n d s o f S c a n d i n a v i a . L o w s u i t a b l e a reas a r e u b i q u i t o u s a c r o s s t h e m a j o r i t y 

o f E u r o p e w i t h a r ea s o f n o s u i t a b i l i t y b e i n g f o u n d i n S o u t h e r n S w e d e n a n d t h e B a l t i c S e a c o a s t o f 

P o l a n d . 

T h e d i s t r i b u t i o n o f B o r e a l s p e c i e s i n t h e P l i o c e n e h a s d r a s t i c a l l y d e c r e a s e d . T h e f i r s t c o r e 

c l u s t e r i n C e n t r a l E u r o p e h a s e s s e n t i a l l y d i s a p p e a r e d w i t h s o m e p o c k e t s o f m o d e r a t e s u i t a b i l i t y 

b e i n g f o u n d i n h i g h e r e l e v a t i o n s . T h e r e m a i n i n g m o d e r a t e l y s u i t a b l e a r ea s a r e f o u n d i n t h e 

m o u n t a i n s s u r r o u n d i n g t h e C z e c h R e p u b l i c , G e r m a n H i g h l a n d s , a n d t h e C a r p a t h i a n s . L a r g e a reas 

o f h i g h s u i t a b i l i t y c a n s t i l l b e f o u n d i n t h e A l p s , P y r e n e e s , C a u c a s u s , a n d D i n a r i c A l p s a l t h o u g h 

i n m u c h h i g h e r e l e v a t i o n s w h e n c o m p a r e d t o t h e m o d e r n d i s t r i b u t i o n . S u i t a b l e a reas i n S w e d e n , 

F i n l a n d , a n d t h e B a l t i c s h a v e c o m p l e t e l y d i s a p p e a r e d . T h e l a r g e s t a r e a o f m o d e r a t e t o h i g h s u i t a b l e 

h a b i t a t c a n b e f o u n d i n t h e m o u n t a i n o u s a reas o f N o r w a y . T h i s b a n d c o n t i n u e d n o r t h w a r d a n d 

u l t i m a t e l y e n d e d a t t h e K o l a P e n i n s u l a . 
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5.2.3 Habitat Suitability for RCP 4.5 2040-2060 

M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a v e s h i f t e d g r e a t l y i n t h e m o d e r a t e g r e e n h o u s e e m i s s i o n s c e n a r i o . 

T h e c o r e s u i t a b l e a r ea s i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n a r e s t i l l l a r g e l y p r e s e n t , h o w e v e r t h e r e a r e s o m e 

d e c l i n e s i n t h e M a g h r e b a n d B a l k a n P e n i n s u l a . A n o v e l a r e a o f h i g h s u i t a b i l i t y c a n b e s e e n 

d o m i n a t i n g W e s t e r n E u r o p e a n d S o u t h e r n E n g l a n d . S u i t a b i l i t y dec r ea se s e a s t w a r d w i t h l o w 

s u i t a b i l i t y a reas e n d i n g i n a s i m i l a r d i s t r i b u t i o n as t h e T e m p e r a t e g r o u p i n g . L o w s u i t a b l e a reas c a n 

a l s o b e s e e n i n S o u t h e r n S w e d e n , t h e B a l t i c s , a n d t h e N o r w e g i a n coas t . 

T h e T e m p e r a t e g r o u p i n g h a s a d i f f e r i n g r e s p o n s e t o f u t u r e w a r m i n g t h a n t h a t o f t h e 

P l i o c e n e . P a t t e r n s o f s u i t a b i l i t y a r e l a r g e l y s i m i l a r i n m a i n l a n d E u r o p e . C e n t r a l E u r o p e i s a m i x t u r e 

o f m o d e r a t e t o h i g h s u i t a b l e h a b i t a t w i t h l a r g e a r ea s o f h i g h s u i t a b l e h a b i t a t b e i n g f o u n d i n 

S o u t h e r n C z e c h R e p u b l i c , G e r m a n H i g h l a n d s , W e s t e r n A l p s , a n d t h e C a r p a t h i a n s . N o v e l a reas o f 

m o d e r a t e t o h i g h s u i t a b i l i t y c a n b e f o u n d i n F e n n o s c a n d i a a n d t h e B a l t i c s w i t h s o m e l a r g e p o c k e t s 

o f m o d e r a t e s u i t a b i l i t y r e a c h i n g t h e C e n t r a l R u s s i a n H i g h l a n d . T h e n o r t h e r n l i m i t o f s u i t a b i l i t y 

c a n b e f o u n d a p p r o x i m a t e l y a t 70° N . 

T h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p i n g h a s a s i m i l a r r e s p o n s e t o f u t u r e w a r m i n g as M i d - P l i o c e n e 

w a r m i n g . T h e m a j o r i t y o f C e n t r a l E u r o p e a n c l u s t e r s o f h i g h s u i t a b l e h a b i t a t h a s b e e n l o s t w i t h 

s m a l l r e f u g i a b e i n g f o u n d i n A l p s , C a r p a t h i a n s , P y r e n e e s , a n d t h e m o u n t a i n s s u r r o u n d i n g t h e 

C z e c h R e p u b l i c . T h e c o r e c l u s t e r o f h i g h s u i t a b l e a reas i n F e n n o s c a n d i a h a s l a r g e l y d i m i n i s h e d 

w i t h n e w a reas o f h i g h s u i t a b i l i t y b e i n g f o u n d a l o n g t h e N o r w e g i a n C o a s t . A n o v e l a r e a o f h i g h 

s u i t a b i l i t y c a n b e f o u n d i n t h e K o l a P e n i n s u l a a n d a reas o f n o r t h e r n R u s s i a . 
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5.2.4 Habitat Suitability for RCP 4.5 2080-2100 

T h e d e c l i n e o f s u i t a b l e a r ea s c o n t i n u e s t o d e c l i n e i n t h e c o r e a reas i n t h e M e d i t e r r a n e a n 

B a s i n . N o t i c e a b l y d e c l i n e s c a n b e f o u n d i n t h e G r e e k a n d I t a l i a n p e n i n s u l a s . N e w s u i t a b l e a reas 

h o w e v e r h a v e d e v e l o p e d i n t h e i n l a n d a reas o f t h e B a l k a n s . T h e W e s t e r n E u r o p e a n c l u s t e r 

d e v e l o p e d i n 2 0 5 0 h a s c o n t i n u e d e x p a n d i n g n o r t h a n d e a s t w a r d w i t h h i g h l y s u i t a b l e a reas b e i n g 

as f a r n o r t h as N o r t h e r n E n g l a n d a n d S o u t h e r n S w e d e n . T h e e a s t e r n e x p a n s i o n i s d o m i n a t e d b y 

m o d e r a t e s u i t a b l e h a b i t a t s w i t h s m a l l p o c k e t s o f h i g h s u i t a b i l i t y i n t h e C a r p a t h i a n M o u n t a i n s . 

T h e r e h a v e a l s o b e e n n o t i c e a b l e i n c r e a s e s i n s u i t a b l e a reas i n t h e B l a c k S e a c o a s t o f T u r k e y . 

M o d e r a t e t o h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t c o n t i n u e s t o w a n e f o r T e m p e r a t e s p e c i e s i n C e n t r a l 

E u r o p e . T h e c l u s t e r o f m o d e r a t e t o h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t h a s d r a m a t i c a l l y d e c r e a s e d i n s i z e a n d 

t h e o n l y r e m a i n i n g r e f u g i a o f h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t c a n b e f o u n d i n t h e O r e M o u n t a i n s , G e r m a n 

H i g h l a n d s , a n d t h e W e s t e r n / E a s t e r n C a r p a t h i a n s . T h e c o m p l e x o f s u i t a b l e h a b i t a t a l o n g t h e B a l t i c 

C o a s t o f P o l a n d a n d t h e B a t l i c s h a v e s t r o n g l y d e c r e a s e d w i t h m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t s t i l l 

r e m a i n i n g i n s m a l l i n l a n d p o c k e t s . T h e m a j o r i t y o f t h e m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t h a s s h i f t e d 

f u r t h e r e a s t w a r d f r o m t h e B a t l i c s t o w a r d s t h e C e n t r a l R u s s i a n U p l a n d . T h e c o r e h a b i t a t a r e a i n 

F e n n o s c a n d i a h a s g r a d u a l l y i n c r e a s e d w i t h h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t b e i n g f o u n d f a r i n l a n d i n b o t h 

S w e d e n a n d F i n l a n d . T h e n o r t h e r n r e g i o n s o f N o r w a y a n d t h e K o l a P e n i n s u l a a r e n o w d o m i n a t e d 

b y m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t . 

T h e c o m p l e x o f s u i t a b l e h a b i t a t i n t h e m o u n t a i n o u s r e g i o n s o f C e n t r a l E u r o p e h a s a l l b e e n 

l o s t f o r t h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p i n g . O n l y v e r y s m a l l p o c k e t s o f m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t r e m a i n 

i n t h e W e s t e r n C a r p a t h i a n s , a n d t h e m o u n t a i n s s u r r o u n d i n g t h e C z e c h R e p u b l i c . T h e l a r g e s t a r e a 

o f s u i t a b l e h a b i t a t i s s t i l l p r e s e n t i n t h e A l p s a l t h o u g h s u i t a b i l i t y h a s d i m i n i s h e d i n t h e l o w e r 

e l e v a t e d a r ea s o f t h e m o u n t a i n r a n g e . T h e r e m a i n i n g m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t i n S w e d e n a n d 

F i n l a n d h a v e l a r g e l y d i s a p p e a r e d . A s i m i l a r d e c l i n e c a n b e s e e n i n t h e m o u n t a i n r a n g e s o f N o r w a y 

as w e l l . T h e n o v e l a r e a o f s u i t a b i l i t y i n t h e K o l a P e n i n s u l a h a s a l s o d i s a p p e a r e d . 
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L e g e n d 
H a b i t a t S u i t a b i l i t y 

^ | V e r y l o w s u i t a b i l i t y 
I I L o w s u i t a b i l i t y 

1 M o d e r a t e s u i t a b i l i t y F i g u r e 6 . H a b i t a t s u i t a b i l i t y f o r R C P 4 . 5 b e t w e e n 2 0 8 0 - 2 1 0 0 " 
a. M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s b . T e m p e r a t e s p e c i e s a n d c. B o r e a l s p e c i e s I H i g h S u i t a b i l i t y 

^ | V e r y h i g h - P e r f e c t 
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5.2.5 Habitat Suitability for RCP 8.5 2040-2060 

T h e M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s g r o u p i n g h a s a n o t i c e a b l e a c c e l e r a t e d s h i f t i n d i s t r i b u t i o n . 

M u c h l i k e t h e p r e v i o u s c l i m a t e s c e n a r i o t h e c o r e a reas i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n a r e m o s t l y s t i l l 

i n t a c t . T h e r e i s h o w e v e r a s l i g h t d e c r e a s e i n h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t i n t h e I t a l i a n P e n i n s u l a , 

N o r t h e r n P o r t u g a l , a n d t h e P e l o p o n n e s e . T h i s i s c o u p l e d w i t h a n i n c r e a s e i n m o d e r a t e l y s u i t a b l e 

h a b i t a t i n W e s t e r n E u r o p e a n d t h e B a l k a n s , l a r g e l y m i m i c k i n g t h e d i s t r i b u t i o n d u r i n g 2 1 0 0 o f t h e 

R C P 4 . 5 s c e n a r i o . T h e r e i s a n o t i c e a b l e i n c r e a s e i n m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t i n E a s t e r n G e r m a n y 

e x t e n d i n g i n t o P o l a n d a n d l o w l a n d a reas o f t h e C a r p a t h i a n s . T h e r e i s a l s o m a r k e d i n c r e a s e o f 

s u i t a b i l i t y i n s o u t h e r n S w e d e n m o s t l y i n c l o s e p r o x i m i t y t o t h e coas t . 

T h e d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t f o r T e m p e r a t e s p e c i e s l a r g e l y f o l l o w s t h e s a m e p a t t e r n s 

o f d i s t r i b u t i o n as t h e p r e v i o u s R C P 4 . 5 s c e n a r i o a l b e i t w i t h a r e d u c e d a m o u n t o f h i g h l y s u i t a b l e 

h a b i t a t i n C e n t r a l E u r o p e . A r e a s s u c h as S o u t h e r n B o h e m i a , G e r m a n H i g h l a n d s , a n d E a s t e r n A l p s 

h a v e r e d u c e d c o v e r a g e i f m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t . T h e c o r e d i s t r i b u t i o n o f m o d e r a t e l y s u i t a b l e 

h a b i t a t h a s s h i f t e d f u r t h e r ea s t w i t h l a r g e a reas o f h i g h s u i t a b i l i t y s u r r o u n d i n g t h e G u l f o f F i n l a n d . 

T h i s c o n t i n u e s i n t o s o u t h e r n F i n l a n d w i t h a s i m i l a r d i s t r i b u t i o n i n S w e d e n a n d N o r w a y . 

M u c h l i k e t h e T e m p e r a t e s p e c i e s g r o u p i n g , t h e s p a t i a l p a t t e r n o f B o r e a l s p e c i e s f o r R C P 

8.5 i s v e r y s i m i l a r t o t h e l o w e r e m i s s i o n s s c e n a r i o R C P 4 . 5 . T h e A l p s , C a r p t h a i n s , a n d C a u c a s u s 

m o u n t a i n s r e m a i n as r e f u g i a w i t h h i g h t o m o d e r a t e h a b i t a t s u i t a b i l i t y d o m i n a t i n g t h e s e r e g i o n s . 

T h e c o r e a r e a o f s u i t a b l e h a b i t a t r e m a i n s i n N o r w a y f o l l o w i n g a n A t l a n t i c d i s t r i b u t i o n u n t i l 

r e a c h i n g t h e K o l a p e n i n s u l a . P a t c h e s o f m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t s t r e t c h t o w a r d s t h e n o r t h e r n 

f o o t h i l l s o f t h e U r a l s i n t h e eas t . 
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5.2.6 Habitat Suitability for RCP 8.5 2080-2100 

T h e s u i t a b i l i t y o f M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a v e d r a s t i c a l l y d e c r e a s e d i n i t s c o r e h a b i t a t o f 

t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n . S m a l l p o c k e t s o f h i g h t o m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t r e m a i n i n P o r t u g a l , 

t h e P y r e n e e s , a n d a f e w l a r g e i s l a n d s s u c h as C o r s i c a , S a r d i n i a , S i c i l y , C r e t e , a n d C y p r u s . T h e 

m a j o r i t y o f t h e I b e r i a n , I t a l i a n , a n d B a l k a n p e n i n s u l a s h a v e b e e n r e d u c e d t o l o w s u i t a b l e h a b i t a t . 

F u r t h e r m o r e t h e f o r m e r s u i t a b l e a r ea s o f W e s t e r n E u r o p e h a v e l a r g e l y d i m i n i s h e d . T h e r e m a i n i n g 

a reas o f h i g h t o m o d e r a t e s u i t a b i l i t y a r e f o u n d i n a s t r o n g A t l a n t i c d i s t r i b u t i o n . T h e c o r e a r ea s o f 

s u i t a b l e h a b i t a t a r e n o w f o u n d a c r o s s t h e c o a s t s o f F r a n c e , B e l g i u m , t h e N e t h e r l a n d s , a n d 

D e n m a r k . F u r t h e r m o r e t h e r e a r e n o v e l s u i t a b l e a r ea s t h a t d o m i n a t e t h e B r i t i s h I s l e s . T h e A t l a n t i c 

d i s t r i b u t i o n c o n t i n u e s t o w a r d s t h e c o a s t o f N o r w a y a n d S w e d e n t h e n e x t e n d s as f a r n o r t h as 70° 

N . 

T h e s u i t a b i l i t y o f T e m p e r a t e s p e c i e s c o n t i n u e s t o s h i f t n o r t h w a r d w i t h t h e c o r e a r e a i n 

C e n t r a l E u r o p e e s s e n t i a l l y d i s a p p e a r i n g . A r e a s o f m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t c a n s t i l l b e f o u n d i n 

W e s t e r n C z e c h R e p u b l i c , G e r m a n H i g h l a n d s , a n d t h e C a r p a t h i a n s a l t h o u g h g r e a t l y d i m i n i s h e d . 

T h e A l p s , P y r e n e e s , a n d C a u c a s u s m o u n t a i n s a r e s t i l l s t a b l e r e f u g i a o f T e m p e r a t e s p e c i e s a l b e i t 

w i t h a r e d u c e d a r ea . T h e l a r g e s t a r ea s o f h i g h t o m o d e r a t e l y s u i t a b l e h a b i t a t c a n b e f o u n d 

t h r o u g h o u t F e n n o s c a n d i a a n d t h e K o l a p e n i n s u l a . T h i s a r e a o f s u i t a b i l i t y e x t e n d s e a s t w a r d a l o n g 

t h e A r c t i c c o a s t b e f o r e t e r m i n a t i n g a t N o v a y a Z e m l y a i n n o r t h e r n R u s s i a . 

T h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p i n g h a s d r a s t i c a l l y d i m i n i s h e d i t s s u i t a b l e a r e a i n C e n t r a l E u r o p e . 

A l l s u i t a b l e h a b i t a t , s p a r e t h e A l p s , h a v e b e e n e l i m i n a t e d i n C e n t r a l E u r o p e . R e f u g i a i n t h e 

P y r e n e e s a n d C a u c a s u s m o u n t a i n s h a v e a l s o b e e n e l i m i n a t e d . T h e c o r e a r e a o f s u i t a b l e h a b i t a t i n 

N o r w a y a n d t h e K o l a P e n i n s u l a r e m a i n s w i t h n o t i c e a b l e d e c r e a s e s o f h a b i t a t . 
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6. Discussion 

6.1 Vegetation of the mid-Pliocene 

E n v i r o n m e n t a l c o n d i t i o n s i n S o u t h e r n E u r o p e d u r i n g t h e m i d - P l i o c e n e w e r e l i k e l y s i m i l a r 

t o p r e s e n t c o n d i t i o n s w i t h t h e m a j o r i t y o f M e d i t e r r a n e a n g e n e r a s h o w i n g p o t e n i a l f o r e x i s t e n c e 

t h r o u g h o u t t h e T e r t i a r y a n d i n t o t h e Q u a t e r n a r y ( R u n d e l 2 0 1 9 ) . M o d e r n d r o u g h t - t o l e r a n t c o n i f e r s 

a n d s h r u b s w o u l d l i k e l y d o m i n a t e t h e l o w l a n d s w i t h e v e r g r e e n b r o a d l e a f s p e c i e s r e s i d i n g o n 

a l t i t u d i n a l f o r e s t s . F u r t h e r m o r e , n o w e x t i n c t s u b - t r o p i c a l g e n e r a s u c h as Pseudotsuga, Sciadopitys, 

Carya, Taxodium a n d m a n y o t h e r s w e r e c o d o m i n a n t w i t h M e d i t e r r a n e a n f l o r a a c c o r d i n g t o p o l l e n 

a n d m a c r o f o s s i l d a t a ( V i e i r a e t a l 2 0 1 8 , J o s t e t a l 2 0 0 9 , V i e i r a e t a l 2 0 1 1 , F a u q e t t e e t a l 1 9 9 8 , a n d 

B e r t i n i & M a r t i n e t t o 2 0 1 1 ) . O u r f i n a l m o d e l s s u p p o r t t h i s h y p o t h e s i s b y s h o w i n g c o r e a r ea s o f 

h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t f o r m o d e r n M e d i t e r r a n e a n t r e e s p e c i e s i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n u n d e r 

m i d - P l i o c e n e c l i m a t e . 

T h e M e d i t e r r a n e a n s u b t r o p i c a l e c o s y s t e m a l s o d o m i n a t e d t h e m o d e r n t e m p e r a t e r e g i o n o f 

E u r o p e b e i n g f a i r l y u b i q u i t o u s t h r o u g h o u t a l l p o l l e n a n d m a c r o f o s s i l s t u d i e s i n C e n t r a l E u r o p e . 

T h i s i s f u r t h e r s u p p o r t e d b y o u r f i n a l m o d e l s s h o w i n g t h e M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s g r o u p s l a r g e l y 

m i m i c k i n g t h e g e n e r a l d i s t r i b u t i o n o f m o d e r n t e m p e r a t e s p e c i e s . W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e 

l i k e l y f o l l o w e d a n a l t i t u d i n a l g r a d i e n t o f s u b t r o p i c a l a n d M e d i t e r r a n e a n g e n e r a d o m i n a t i n g 

l o w l a n d s a r e a w h i l e t e m p e r a t e b r o a d l e a f a n d b o r e a l c o n i f e r o u s g e n e r a a r e f o u n d o n u p l a n d r e f u g i a . 

T e m p e r a t e b r o a d l e a f f o r e s t s w e r e l i k e l y p u s h e d t o w a r d s t h e f o o t h i l l s o f m o u n t a i n s r e p r e s e n t i n g 

o n l y a f r a c t i o n o f t h e f o s s i l s i n P l i o c e n e d e p o s i t s . T h i s l i k e l y i n d i c a t e s t h a t t e m p e r a t e s p e c i e s w e r e 

q u i t e r a r e i n m a i n l a n d E u r o p e d u r i n g t h e P l i o c e n e . T h i s c a n l i k e l y b e d u e t o i n c r e a s e d p r e c i p i t a t i o n 

a n d t e m p e r a t u r e a i d i n g t h e d o m i n a n c e o f M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s i n C e n t r a l E u r o p e . 

T e m p e r a t e b r o a d l e a f f o r e s t s w e r e r a r e l y d o m i n a n t i n m a i n l a n d E u r o p e , h o w e v e r t h e r e a r e 

s e d i m e n t s t h a t s h o w c o r e a reas o f h a b i t a t i o n i n E a s t e r n E u r o p e e s p e c i a l l y t h e V o l g a R i v e r B a s i n 

a n d C e n t r a l R u s s i a n U p l a n d ( V e l i c h k e v i c h & Z a s t a w n i a k 2 0 0 3 ) . T e m p e r a t e g e n e r a s u c h as Fagus 

Quercus a n d Acer s h o w h i g h p r o b a b i l i t y o f p r e s e n c e l i k e l y o n t h e h i l l s a b o v e r i v e r s a n d t h e u p l a n d s 

o f C e n t r a l R u s s i a . T h i s i s c o u p l e d w i t h t h e p r e s e n c e o f m e s o p h i l i c w e t l a n d s p e c i e s s u c h as Alnus 

a n d Ulmus. T h i s c a n i n d i c a t e a s p e c i e s c o m p o s i t i o n v e r y s i m i l a r t o m o d e r n a s s e m b l a g e s . T h e 

d o m i n a n t p r e s e n c e o f T e m p e r a t e m e s o p h i l i c s p e c i e s t h i s f a r ea s t c a n i n d i c a t e s h i f t o f m e s o p h i l i c 
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c o n d i t i o n s i n t o c o n t i n e n t a l a r ea s . T h i s i s s u p p o r t e d b y t h e i n c r e a s e i n s u m m e r t e m p e r a t u r e s i n 

E a s t e r n E u r o p e . A n a l y z i n g b i o 5 f o r t h e m i d - P l i o c e n e s h o w s a s t r o n g b a n d o f w a r m t h t h r o u g h o u t 

E a s t e r n E u r o p e a n d R u s s i a t h i s l i k e l y l e d t o t h e s u i t a b i l i t y o f T e m p e r a t e s p e c i e s s o f a r E a s t . I t i s 

u n k n o w n w h y t h i s p a t t e r n i s o b s e r v e d t h u s f u r t h e r r e s e a r c h i n t o t h e p a l e o c l i m a t i c p a t t e r n s o f 

c o n t i n e n t a l E u r o p e m u s t b e p e r f o r m e d . 

N o r t h e r n E u r o p e , e s p e c i a l l y t h e N o r w e g i a n m o u n t a i n s r e p r e s e n t t h e l a r g e s t s u i t a b l e a r e a 

f o r T e m p e r a t e a n d B o r e a l s p e c i e s . P o l l e n a n a l y s i s o f sea s e d i m e n t n e a r N o r w a y i n d i c a t e s a c o o l -

m i x e d f o r e s t t h r o u g h o u t S c a n d i n a v i a ( P a n i t z 2 0 1 6 & W i l l a r d 1 9 9 4 ) . O u r f i n a l m o d e l s s u p p o r t t h e 

c o e x i s t e n c e o f T e m p e r a t e a n d B o r e a l s p e c i e s i n t h e A t l a n t i c a n d m o u n t a i n o u s r e g i o n s o f N o r w a y 

as f a r n o r t h as 70°N. T h e s e e c o s y s t e m s a r e l i k e l y v e r y s i m i l a r t o m o d e r n f o r e s t s o f C e n t r a l E u r o p e 

w i t h b r o a d l e a f t r e e s m a k i n g u p t h e l o w l a n d a n d c o n i f e r o u s t r e e s d o m i n a t i n g h i g h e r e l e v a t i o n s . 

T h i s e c o s y s t e m h o w e v e r s t r e t c h e s f a r i n t o t h e A r c t i c C i r c l e i n d i c a t i n g m u c h w a r m e r t e m p e r a t u r e s 

t h a n t o d a y . S u i t a b l e h a b i t a t f o r b o t h T e m p e r a t e a n d B o r e a l s p e c i e s d o m i n a n t t h e A r c t i c r e g i o n s 

w h e r e t u n d r a i s f o u n d t o d a y . A r c t i c t u n d r a w a s l i k e l y v e r y r a r e o r h a s n o p r e s e n c e i n N o r t h e r n 

E u r o p e . 

T h u s , M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a v e a l a r g e l y W e s t e r n t o C e n t r a l E u r o p e a n d i s t r i b u t i o n 

l a r g e l y r e p l a c i n g t h e m o d e r n l o c a t i o n o f T e m p e r a t e s p e c i e s . T e m p e r a t e s p e c i e s f i n d r e f u g i a i n h i g h 

e l e v a t i o n s o f C e n t r a l E u r o p e . N o v e l a reas o f h i g h s u i t a b i l i t y c a n b e f o u n d f u r t h e r e a s t w a r d i n t h e 

V o l g a R i v e r B a s i n . L a s t l y T e m p e r a t e a n d B o r e a l s p e c i e s l i k e l y c r e a t e d c o o l - m i x e d f o r e s t s a c r o s s 

N o r w a y a n d t h e A r c t i c C o a s t s o f F e n n o s c a n d i a . T h i s i n d i c a t e s a w o r l d w i t h d r a s t i c a l l y s h i f t e d 

v e g e t a t i o n d u e t o i n c r e a s e d t e m p e r a t u r e a n d h u m i d i t y . 

6.2 Vegetation of RCP 4.5 2040-2100 

R C P 4 . 5 r e p r e s e n t s a c l i m a t e s c e n a r i o t h a t i s a n a l o g o u s t o P l i o c e n e w a r m i n g t h u s i t i s 

e x p e c t e d t h a t E u r o p e a n v e g e t a t i o n w i l l r e s p o n d i n a s i m i l a r w a y , h o w e v e r t h i s i s n o t a l w a y s t h e 

case . M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a v e a l a r g e l y d i f f e r e n t r e s p o n s e t o f u t u r e w a r m i n g w h e n c o m p a r e d 

t o P l i o c e n e w a r m i n g . I n t h e P l i o c e n e M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s d o m i n a t e d i n l a r g e t o s m a l l p o c k e t s 

s p r e a d t h r o u g h o u t W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e . I n t h e R C P 4 . 5 c l i m a t e s c e n a r i o M e d i t e r r a n e a n 

s u i t a b i l i t y s h o w s a c l e a r A t l a n t i c d i s t r i b u t i o n . A s t h e s c e n a r i o p r o g r e s s e s t h e d i s t r i b u t i o n o f h a b i t a t 

r e m a i n s t h e s a m e w i t h s l i g h t i n c r e a s e s t o t h e E a s t . T h i s c a n m e a n a w e a k e n i n g o f t h e G u l f S t r e a m 

w h i c h i s a n i m p o r t a n t s o u r c e o f p r e c i p i t a t i o n i n w i n t e r f o r E u r o p e ( P a t l e r 2 0 1 5 ) . A w e a k e n e d G u l f 
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S t r e a m c a n l e a d t o o v e r a l l d r y i n g c o n d i t i o n s i n E u r o p e , e s p e c i a l l y r e g i o n s i n w h i c h p r e c i p i t a t i o n 

i s r e g u l a r t h r o u g h o u t t h e y e a r . T h i s c a n b e a d v a n t a g e o u s f o r d r o u g h t - t o l e r a n t s p e c i e s l i k e t h o s e 

f o u n d i n t h e M e d i t e r r a n e a n . 

T e m p e r a t e s p e c i e s s h o w a s i m i l a r r e s p o n s e t o f u t u r e w a r m i n g w h e n c o m p a r e d t o P l i o c e n e 

w a r m i n g . R e f u g i a a r e f o u n d i n t h e s a m e l o c a t i o n s i n C e n t r a l E u r o p e . T h i s s u g g e s t s t h a t T e m p e r a t e 

f o r e s t s w o u l d f i n d t h e i r n e w o p t i m u m e n v i r o n m e n t i n a l t i t u d i n a l f o r e s t s o f C e n t r a l E u r o p e , 

C a r p a t h i a n s , C a u c a s u s , a n d t h e A l p s . T h e s i m i l a r i t i e s c o n t i n u e w i t h t h e l a r g e s t a r e a o f s u i t a b l e 

h a b i t a t b e i n g f o u n d i n t h e s a m e g e n e r a l d i s t r i b u t i o n i n S c a n d i n a v i a . T h e s i m i l a r i t i e s e n d t h e r e 

h o w e v e r , w i t h t h e l a r g e a r e a o f s u i t a b l e h a b i t a t n e a r t h e V o l g a R i v e r B a s i n . T h i s i s l i k e l y d u e t o 

t h e w a r m i n g b e i n g m o r e e v e n l y d i s t r i b u t e d t h r o u g h o u t t h e c o n t i n e n t i n f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s . 

N e v e r t h e l e s s t h e d i s t r i b u t i o n o f T e m p e r a t e s p e c i e s i n t h e i r f o r m e r c o r e a r e a h a s d r a s t i c a l l y s h i f t e d . 

T h e B o r e a l s p e c i e s g r o u p h a s t h e m o s t s i m i l a r a n d a n a l o g o u s r e s p o n s e t o w a r d s f u t u r e 

w a r m i n g . T h e d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t l a r g e l y , i f n o t e n t i r e l y , f o l l o w s t h e s a m e p a t t e r n 

p r e s e n t i n t h e m i d - P l i o c e n e . T h u s i t c a n b e s t r o n g l y a s s u m e d t h a t c o o l m i x e d f o r e s t o f b r o a d l e a v e s 

a n d c o n i f e r s d o m i n a t e S c a n d a v i a as f a r n o r t h as 66-70°N. T h i s m a y i n d i c a t e a w o r l d as w a r m as 

t h e m i d - P l i o c e n e as e a r l y as 2 0 4 0 i n N o r t h e r n E u r o p e . 

6.3 Vegetation of RCP 8.5 2040-2100 

R e s p o n s e s t o w a r m i n g c l i m a t e s t a r t t o d e v i a t e g r e a t l y u n d e r t h e f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o 

R C P 8 . 5 . T h e d i s t r i b u t i o n o f t h e t h r e e s p e c i e s g r o u p i n g s l a r g e l y h a d a s i m i l a r p a t t e r n f o r R C P 4 . 5 

b e t w e e n 2 0 4 0 - 2 0 6 0 , b u t t h e s i m i l a r i t i e s e n d b e t w e e n 2 0 8 0 - 2 1 0 0 . 

M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a v e l a r g e l y l o s t s u i t a b i l i t y i n i t s f o r m e r c o r e a r e a i n t h e 

M e d i t e r r a n e a n B a s i n . T h i s d e c l i n e w o u l d l i k e l y b e t h e s h a r p e s t d e c l i n e i n M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s 

i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n s i n c e t h e N e o g e n e ( R u n d e l 2 0 1 9 ) . S u i t a b l e a reas i n W e s t e r n E u r o p e 

h a v e b e e n l o s t as w e l l . T h e r e m a i n i n g a r eas o f s u i t a b i l i t y f o l l o w a s t r o n g A t l a n t i c d i s t r i b u t i o n w i t h 

t h e a reas o f h i g h e s t s u i t a b i l i t y b e i n g f o u n d a l o n g t h e E n g l i s h C h a n n e l . M o r e o v e r t h e m a j o r i t y o f 

E n g l a n d h o u s e s h i g h l y s u i t a b l e h a b i t a t f o r M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s . T h e E n g l i s h C h a n n e l a n d t h e 

N o r t h S e a a r e n o w t h e c o r e f o r M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s i n E u r o p e . T h i s c a n i n d i c a t e a s e v e r e s h i f t 

i n p r e c i p i t a t i o n p a t t e r n s o v e r i t s f o r m e r c o r e a r e a . I t i s u n k n o w n w h a t w i l l r e p l a c e t h e v e g e t a t i o n 

i n t h e M e d i t e r r a n e a n B a s i n , b u t i t c a n b e i n f e r r e d t h a t d e s e r t i f i c a t i o n w i l l l e a d t o l a r g e a r i d 

l a n d s c a p e s t h r o u g h o u t s o u t h e r n E u r o p e . 
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T e m p e r a t e s p e c i e s s t i l l r e t a i n s o m e r e f u g i a i n C e n t r a l E u r o p e , l i k e l y s t i l l f i n d i n g s u i t a b l e 

h a b i t a t o n a l t i t u d i n a l f o r e s t s . T h e A l p s a n d C a u c a s u s m o u n t a i n s r e m a i n as c o r e s u i t a b l e a reas . 

T h u s , w e c a n a s s u m e t h a t b r o a d l e a f f o r e s t s w o u l d n o t b e p r o m i n e n t i n m a i n l a n d E u r o p e a t t h e s t a r t 

o f t h e 2 2 n d c e n t u r y . N o v e l a r ea s i n F e n n o s c a n d i a h a v e d e v e l o p e d l a r g e a r ea s o f m o d e r a t e t o h i g h 

s u i t a b i l i t y . T h e d i s t r i b u t i o n o f s u i t a b l e h a b i t a t l a r g e l y r e s e m b l e s t h a t o f B o r e a l s p e c i e s a t p r e s e n t . 

T h u s , b r o a d l e a v e d f o r e s t s i n S o u t h e r n S w e d e n , N o r w a y , a n d F i n l a n d m a y e x p e r i e n c e g r e a t 

e x p a n s i o n s i n t h e c o m i n g d e c a d e s . T h e c o o l m i x e d f o r e s t s t h a t o n c e d o m i n a t e d C e n t r a l E u r o p e 

m a y f i n d s u i t a b l e h a b i t a t h e r e i n t h e f u t u r e . 

T h e s u i t a b i l i t y o f B o r e a l s p e c i e s i n C e n t r a l E u r o p e h a s a l m o s t e n t i r e l y d i s a p p e a r e d . T h e 

l a s t r e f u g i a o f B o r e a l s p e c i e s w o u l d l i k e l y b e f o u n d p a s t t h e c u r r e n t t r e e l i n e i n t h e A l p s a n d 

C a u c a s u s m o u n t a i n s . T h e r e m a i n i n g c o r e a r ea s i n N o r w a y h a v e d i m i n i s h e d as w e l l as t h e s u i t a b l e 

h a b i t a t s o n t h e K o l a p e n i n s u l a . I t i s p o s s i b l e t h a t B o r e a l t r e e s m a y c o e x i s t i n p o c k e t s a l l t h r o u g h o u t 

E u r o p e , b u t N o r w a y m a y b e t h e l a s t p l a c e w h e r e e x p a n s i v e t a i g a w i l l b e f o u n d i n E u r o p e . 

6.4 Conclusions 

W e a r e s t i l l u n a b l e t o p r e d i c t w h i c h c l i m a t e s c e n a r i o i s o u r m o s t l i k e l y p a t h w a y a l t h o u g h 

w e c a n s o m e w h a t a s s u m e t h a t w a r m i n g w i l l c o n t i n u e a n d p r e s e n t f o r m a n y d e c a d e s t o c o m e . T h i s 

w i l l h a v e p r o f o u n d i m p a c t s o n t h e p r o m i n e n t f o r e s t v e g e t a t i o n t h a t i s c u r r e n t l y p r e s e n t i n E u r o p e . 

A s m e n t i o n e d b e f o r e , t h e m i d - P l i o c e n e W a r m P e r i o d r e p r e s e n t s a t i m e i n t e r v a l t h a t e x p e r i e n c e d 

w a r m i n g a n a l o g o u s t o p r e d i c t e d f u t u r e w a r m i n g . 

T h e r e s e e m s t o b e s o m e s i m i l a r r e s p o n s e s t o P l i o c e n e w a r m i n g w h e n c o m p a r e d t o t h e t w o 

f u t u r e c l i m a t e s c e n a r i o s R C P 4 . 5 a n d R C P 8 . 5 . B o r e a l s p e c i e s h a v e t h e s t r o n g e s t s i m i l a r i t i e s 

b e t w e e n t h e P l i o c e n e a n d f u t u r e w a r m i n g . E v e n f o s s i l e v i d e n c e s h o w s c o n i f e r o u s s p e c i e s b e i n g 

p r e s e n t i n t h e f a r n o r t h o f N o r w a y . T h e r e s p o n s e o f B o r e a l s p e c i e s i n C e n t r a l E u r o p e i s a l s o s i m i l a r 

w i t h t h e r e f u g i a b e i n g f o u n d o n h i g h e r e l e v a t i o n s . T h u s l o w l a n d p o p u l a t i o n s o f c o n i f e r o u s f o r e s t 

m a y b e i n d a n g e r i n t h e f u t u r e . 

T e m p e r a t e s p e c i e s h a d m o d e r a t e l y s t r o n g s i m i l a r i t i e s w i t h P l i o c e n e w a r m i n g . T h e 

d i s t r i b u t i o n o f r e f u g i a a l o n g h i g h l a n d s a n d a l t i t u d i n a l f o r e s t s w a s s h a r e d b e t w e e n P l i o c e n e a n d 

f u t u r e w a r m i n g . I n t h e P l i o c e n e t e m p e r a t e t r e e s w e r e s u b o r d i n a t e u n d e r s u b - t r o p i c a l t r e e s i n t h e 

l o w l a n d s b e i n g p u s h e d o n t o t h e h i l l a n d u p l a n d s o f C e n t r a l E u r o p e . T h i s i s l a r g e l y s i m i l a r i n f u t u r e 

w a r m i n g c o n d i t i o n s . T h i s c o u l d h o w e v e r s p e l l d i s a s t e r f o r m a n y a r eas o f T e m p e r a t e f o r e s t as t h e y 
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w i l l l o s e t h e m a j o r i t y o f t h e i r s u i t a b l e h a b i t a t . A r e a s s u c h as s o u t h e r n B o h e m i a , t h e w e s t e r n A l p s , 

C a r p a t h i a n s , a n d o t h e r m o u n t a i n o u s a reas w i l l b e r e f u g i a f o r T e m p e r a t e s p e c i e s i n m a i n l a n d 

E u r o p e . T h e s h i f t o f h a b i t a b l e a r e a n o r t h w a r d i s a l s o s h a r e d b e t w e e n t h e P l i o c e n e a n d t h e f u t u r e . 

T e m p e r a t e s p e c i e s f i n d s u i t a b l e a reas a l l t h r o u g h o u t F e n n o s c a n d i a i n f u t u r e s c e n a r i o s w h i l e 

h a b i t a b l e r e g i o n s w e r e c o n f i n e d t o N o r w a y a n d t h e K o l a p e n i n s u l a f o r t h e P l i o c e n e . P o p u l a t i o n s 

o f b r o a d l e a f f l o r a i n F e n n o s c a n d i a w i l l h a v e t h e o p p o r t u n i t y t o e x p a n d g r e a t l y as B o r e a l f o r e s t s 

c o n t r a c t i n t h e f u t u r e . A n a r e a o f h a b i t a t i o n p r e s e n t i n t h e P l i o c e n e , b u t n o t i n o u r f u t u r e p r e d i c t i o n s 

i s t h e V o l g a R i v e r B a s i n . F o s s i l e v i d e n c e a l s o s u p p o r t s t h e p r e s e n c e o f T e m p e r a t e a n d s u b t r o p i c a l 

f l o r a i n a b a n d t h a t c o r r e l a t e s w i t h o u r P l i o c e n e p r e d i c t i o n s ( V e l i c h k e v i c h & Z a s t a w n i a k 2 0 0 3 ) . 

F u r t h e r s t u d y c a n b e d o n e t o i l l u m i n a t e w h y t h i s p a t t e r n i s p r e s e n t . 

M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s h a d t h e m o s t d i f f e r i n g r e s u l t s w h e n c o m p a r i n g t h e P l i o c e n e a n d 

f u t u r e w a r m i n g . B o t h s a w a s p r e a d o f s u i t a b i l i t y i n t o W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e h o w e v e r t h e 
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h i g h l y s u i t a b l e i n l a r g e p o c k e t s t h r o u g h o u t W e s t e r n a n d C e n t r a l E u r o p e w i t h n o c l e a r c o r e a rea . 
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B a s i n w a s a l s o l a r g e l y s u i t a b l e i n b o t h P l i o c e n e a n d f u t u r e w a r m i n g s c e n a r i o s . T h i s c h a n g e s 

h o w e v e r w i t h d r a s t i c d e c l i n e s u n d e r t h e R C P 8.5 s c e n a r i o . M e d i t e r r a n e a n s p e c i e s w i l l n o l o n g e r 
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t o d i f f e r i n g c l i m a t i c r e g i m e s , h o w e v e r t h e r e s u l t s o f m y s t u d y h a v e s h o w n a reas w h e r e c e r t a i n 
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