
A R TI C L E

U n d e r st a n di n g t h e cli m at e i m p a ct s o n d e c a d al
v e g et ati o n c h a n g e i n  n o rt h e r n  Al a s k a 1

J a c o b  A.  H a r ri s,  R o b e rt  D.  H olli st e r, Ti m ot h y F.  B otti n g,  C r ai g E. T w e e di e,
K atl y n  R.  B et w a y, J e r e m y L.  M a y,  R o b e rt T. S.  B a r r ett, J e n n y  A. L ei bi g,
H a n a L.  C h ri st off e r s e n, S e r gi o  A.  V a r g a s,  M a ri a n a  O r ej el, a n d T a b at h a L. F u s o n

A b s t r a c t: T h e  A r c ti c i s e x p e ri e n ci n g r a pi d cli m a t e c h a n g e.  T hi s r e s e a r c h  d o c u m e n t s
c h a n g e s t o t u n d r a v e g et ati o n  n e a r  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k,  Al a s k a.  At e a c h l o c ati o n, 3 0 pl ot s
w e r e s a m pl e d a n n u all y f r o m 2 0 1 0 t o 2 0 1 9  u si n g a  p oi nt f r a m e. F o r e v e r y e n c o u nt e r,  w e
r e c o r d e d t h e  h ei g ht a n d cl a s sifi e d it i nt o ei g ht g r o u pi n g s ( d e ci d u o u s s h r u b s, e v e r g r e e n
s h r u b s, f o r b s, g r a mi n oi d s,  b r y o p h yt e s, li c h e n s, litt e r, a n d st a n di n g  d e a d v e g et ati o n); f o r
v a s c ul a r  pl a nt s  w e al s o i d e ntifi e d t h e s p e ci e s.  W e f o u n d a n i n c r e a s e i n  pl a nt st at u r e a n d
c o v e r o v e r ti m e, c o n si st e nt  wit h r e gi o n al  w a r mi n g.  G r a mi n oi d c o v e r a n d  h ei g ht i n c r e a s e d
at b ot h sit e s,  wit h a 5-f ol d i n c r e a s e i n c o v e r i n  At q a s u k.  At  At q a s u k, t h e c o v e r a n d  h ei g ht
of s h r u b s a n d f o r b s i n c r e a s e d. S p e ci e s di v e r sit y d e c r e a s e d at b ot h t h e sit e s. Y e a r  w a s g e n e r-
all y t h e st r o n g e st  p r e di ct o r of v e g et ati o n c h a n g e, s u g g e sti n g a c u m ul ati v e c h a n g e o v e r
ti m e;  h o w e v e r, s oil  m oi s t u r e a n d s oil t e m p e r a t u r e  w e r e al s o  p r e di c t o r s  of v e g e t a ti o n
c h a n g e.  W e a nti ci p at e t h at  pl a nt s i n t h e r e gi o n  will c o nti n u e t o g r o w t all e r a s t h e r e gi o n
w a r m s, r e s ulti n g i n g r e at e r pl a nt c o v e r, e s p e ci all y of g r a mi n oi d s a n d s h r u b s. T h e i n c r e a s e
i n  pl a n t c o v e r a n d a c c u m ul a ti o n  of li t t e r  m a y n e g a ti v el y i m p a c t  n o n- v a s c ul a r  pl a n t s.
C o nti n u e d c h a n g e s i n c o m m u nit y st r u ct u r e  will i m p a ct e n e r g y b al a n c e a n d c a r b o n c y cli n g
a n d  m a y  h a v e r e gi o n al a n d gl o b al c o n s e q u e n c e s.

K e y  w or ds: t u n d r a, v e g et ati o n c h a n g e,  pl a nt  h ei g ht, cli m at e c h a n g e, I T E X.

R é s u m é : L ’A r cti q u e c o n n aît  u n c h a n g e m e nt cli m ati q u e r a pi d e.  C ett e r e c h e r c h e d o c u m e nt e
l e s c h a n g e m e nt s d e l a v é g ét ati o n d e l a t o u n d r a  p r è s d’At q a s u k et  d ’Ut qi a ġ vi k, e n  Al a s k a.
À c h a q u e e m pl a c e m e nt, 3 0 p a r c ell e s o nt ét é é c h a ntill o n n é e s c h a q u e a n n é e d e 2 0 1 0 à 2 0 1 9
e n  utili s a nt  u n c a d r e  d e c ri bl a g e s y st é m ati q u e. P o u r c h a q u e r e n c o nt r e, l e s a ut e u r s o nt
e n r e gi st r é l a  h a ut e u r et l ’o nt cl a s s é e e n  h uit g r o u p e s ( a r b u st e s à f e uill e s c a d u q u e s, a r b u st e s
à f e uill e s p e r si st a nt e s,  h e r b e s  n o n g r a mi n é e n n e s, g r a mi n oï d e s, b r y o p h yt e s, li c h e n s, liti è r e
et v é g ét ati o n  m o rt e s u r pi e d) ; p o u r l e s pl a nt e s v a s c ul ai r e s, il s o nt a u s si i d e ntifi é l ’e s p è c e.
Il s o nt c o n st at é  u n e a u g m e nt ati o n d e l a  h a ut e u r et d u c o u v e rt d e s v é g ét a u x a u fil d u t e m p s,

R e c ei v e d 4  N o v e m b e r 2 0 2 0.  A c c e pt e d 1 2  M a y 2 0 2 1.

J. A.  H a r ri s,  R. D.  H olli s t e r,  K. R.  B e t w a y, J. A. L ei bi g, a n d  H. L.  C h ri s t off e r s e n. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  G r a n d
V all e y St at e  U ni v e r sit y, 1  C a m p u s  D ri v e,  All e n d al e,  MI 4 9 4 0 1,  U S A.
T. F.  B o t ti n g. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  G r a n d  V all e y St at e  U ni v e r sit y, 1  C a m p u s  D ri v e,  All e n d al e,  MI 4 9 4 0 1,  U S A;
U S D A  N at u r al  R e s o u r c e s  C o n s e r v ati o n S e r vi c e, 2 1 8 7  N St e v e n s St r e et  # A,  R hi n el a n d e r,  WI 5 4 5 0 1,  U S A.
C. E. T w e e di e, S. A.  V a r g a s,  M.  O r ej el, a n d T. L. F u s o n. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s, T h e  U ni v e r sit y of T e x a s at El
P a s o, 5 0 0  W  U ni v e r sit y  A v e n u e, El P a s o, T X 7 9 9 6 8,  U S A.
J. L.  M a y. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  G r a n d  V all e y St at e  U ni v e r sit y, 1  C a m p u s  D ri v e,  All e n d al e,  MI 4 9 4 0 1,  U S A;
D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s, Fl o ri d a I nt e r n ati o n al  U ni v e r sit y, 1 1 2 0 0 S W 8t h St r e et,  Mi a mi, F L 3 3 1 9 9,  U S A.
R. T. S.  B a r r e t t. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  G r a n d  V all e y St at e  U ni v e r sit y, 1  C a m p u s  D ri v e,  All e n d al e,  MI 4 9 4 0 1,
U S A;  K e nt I n n o v ati o n  Hi g h S c h o ol, 1 6 5 5 E  B eltli n e  A v e n u e  N E,  G r a n d  R a pi d s,  MI 4 9 5 2 5,  U S A.
C o r r e s p o n di n g a u t h o r: J a c o b  A.  H a r ri s ( e m ail: h a r ri sj 6 @ m ail. g v s u. e d u ).
1 T hi s  p a p e r i s p a rt of a S p e ci al I s s u e e ntitl e d: I m p a ct s of cli m at e c h a n g e o n t u n d r a e c o s y st e m s: T h r e e d e c a d e s of r e s ult s
f r o m t h e I nt e r n ati o n al T u n d r a E x p e ri m e nt (I T E X).
© 2 0 2 1 T h e  A ut h o r( s). T hi s  w o r k i s li c e n s e d  u n d e r a C r e ati v e  Att ri b uti o n 4. 0 I nt e r n ati o n al Li c e n s e ( C C  B Y 4. 0),  w hi c h p e r-
mit s  u n r e st ri ct e d  u s e,  di st ri b uti o n, a n d r e p r o d u cti o n i n a n y  m e di u m,  p r o vi d e d t h e o ri gi n al a ut h o r( s) a n d s o u r c e a r e
c r e dit e d.

8 7 8

A r cti c S ci e n c e 8: 8 7 8 – 8 9 8 ( 2 0 2 2) d x. d oi. o r g/ 1 0.1 1 3 9/ a s- 2 0 2 0- 0 0 5 0 P u bli s h e d at w w w. c d n s ci e n c e p u b. c o m/ a s o n 1 7 J u n e 2 0 2 1.
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c e  q ui c o r r e s p o n d a u r é c h a uff e m e n t r é gi o n al. L e c o u v e r t e t l a  h a u t e u r  d e s g r a mi n é e s
a u g m e n t ai e n t s u r l e s  d e u x si t e s, a v e c  u n c o u v e r t ci n q f oi s  pl u s i m p o r t a n t à  A t q a s u k.
À  At q a s u k, l e c o u v e rt et l a  h a ut e u r d e s a r b u st e s et d e s  h e r b e s a u g m e nt ai e nt. L a di v e r sit é
d e s e s p è c e s di mi n u ait s u r l e s d e u x sit e s. L ’a n n é e ét ait g é n é r al e m e nt l e  p r é di ct e u r l e  pl u s
f o r t  d u c h a n g e m e n t  d e v é g é t a ti o n, c e  q ui s u g g è r e  u n c h a n g e m e n t c u m ul a tif a u fil  d u
t e m p s ; t o ut ef oi s, l ’h u mi dit é et l a t e m p é r at u r e  d u s ol ét ai e nt é g al e m e nt  d e s  p r é di ct e u r s
d u c h a n g e m e nt d e v é g ét ati o n. L e s a ut e u r s p r é v oi e nt q u e l e s pl a nt e s d e l a r é gi o n c o nti n u e r-
o nt d e c r oît r e e n  h a ut e u r à  m e s u r e d u r é c h a uff e m e nt d e l a r é gi o n, c e q ui e nt r aî n e r a  u n pl u s
g r a n d c o u v e rt v é g ét al, e n  p a rti c uli e r d e s g r a mi n oï d e s et d e s a r b u st e s. L ’a u g m e nt ati o n d u
c o u v e r t v é g é t al e t l ’a c c u m ul a ti o n  d e l a li ti è r e  p e u v e n t a v oi r  u n i m p a c t  n é g a tif s u r l e s
pl a n t e s  n o n v a s c ul ai r e s. L e s c h a n g e m e n t s c o n ti n u s  d e l a s t r u c t u r e  d e l a c o m m u n a u t é
a u r o nt  u n i m p a ct s u r l e  bil a n é n e r g éti q u e et l e c y cl e  d u c a r b o n e et  p o u r r ai e nt a v oi r  d e s
c o n s é q u e n c e s r é gi o n al e s et  m o n di al e s. [ T r a d uit p a r l a  R é d a cti o n]

M ots- cl és : t o u n d r a, c h a n g e m e nt  d e v é g ét ati o n,  h a u t e u r  d e s  pl a nt e s, c h a n g e m e nt cli m ati q u e,
I T E X.

I ntr o d u cti o n

A nt h r o p o g e ni c cli m at e c h a n g e  h a s b e e n d o c u m e nt e d f o r o v e r a c e nt u r y, alt h o u g h t h e
i nt e n sit y of c h a n g e  h a s i n c r e a s e d o v e r t h e  p a st f e w  d e c a d e s, gl o b al t e m p e r at u r e s  m a y
i n c r e a s e b y a s  m u c h a s a p p r o xi m at el y 5 ° C o v e r t h e  n e xt 1 0 0 y e a r s (I P C C 2 0 1 8).  Hi g h-l atit u d e
r e gi o n s  m a y e x p e ct at l e a st t wi c e t h e r at e of  w a r mi n g i n l o w e r-l atit u d e r e gi o n s ( A M A P
2 0 1 9 ). T h e o b s e r v e d  w a r mi n g t r e n d i s of i nt e r e st b e c a u s e t h e  A r cti c r e gi o n i s  p a rti c ul a rl y
s e n siti v e t o cli m at e c h a n g e a n d, i n p a rt, r e s p o n si bl e f o r b al a n ci n g t h e gl o b al at m o s p h e ri c
c a r b o n  b u d g e t a n d r e g ul a ti n g t h e e n e r g y  b al a n c e  o f t h e  E a r t h ( C h a pi n e t al. 2 0 0 0 ).
V e g et ati o n r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e a r e a f o c al  p oi nt of r e s e a r c h  b e c a u s e v e g et ati v e
c o m m u niti e s a r e d et e r mi n e d, at l e a st p a rti all y, b y r e gi o n al cli m at e.  G e n e r all y,  A r cti c pl a nt s
a r e li mit e d b y t h e c ol d c o n diti o n s i n  w hi c h t h e y a r e f o u n d ( c ol d a n d f r e e zi n g t e m p e r at u r e s,
l o w  n u t ri e n t a v ail a bili t y) (C h a pi n 1 9 8 3 ; C h a pi n e t al. 1 9 9 5 ).  T h e r ef o r e,  pl a n t s t e n d t o
r e s p o n d t o  w a r mi n g  wit h e n h a n c e d g r o w t h a n d lif e c y cl e  p r o g r e s si o n ( A rft et al. 1 9 9 9 ;
H olli st e r a n d Fl a h e rt y 2 0 1 0 ) a n d i n c r e a s e d r e p r o d u cti v e s u c c e s s (M y e r s- S mit h et al. 2 0 1 1 ),
al t h o u g h t h e r e i s e vi d e n c e t h a t t hi s eff e c t  m a y  w a n e  wi t h ti m e ( K r e m e r s e t al. 2 0 1 5 ).
A n e x t e n si o n  of t h e g r o wi n g s e a s o n,  w a r m e d ai r t e m p e r a t u r e s, a n d  h a s t e n e d r a t e  of
s n o w m elt a r e l a r g el y r e s p o n si bl e f o r t hi s e n h a n c e d g r o w t h a n d lif e c y cl e  p r o g r e s si o n
(W alt h e r 2 0 1 0 ; O b e r b a u e r et al. 2 0 1 3 ).  W a r mi n g of t h e  A r cti c  m a y c a u s e i n c r e a s e d r at e s of
s oil o r g a ni c  m att e r d e c o m p o siti o n a n d e n h a n c e d g r e e n h o u s e g a s e mi s si o n s, l e a di n g t o a n
i n c r e a s e a n d a c c el e r ati o n of  w a r mi n g. T h e p o siti v e f e e d b a c k l o o p of i n c r e a si n g g r e e n h o u s e
g a s e mi s si o n s  h a s gl o b al c o n s e q u e n c e s ( R u st a d et al. 2 0 0 1 ; M elill o et al. 2 0 0 2 ; D a vi d s o n a n d
J a n s s e n s 2 0 0 6). T h e  p e r m af r o st r e gi o n s of t h e  N o rt h e r n  H e mi s p h e r e  h ol d a p p r o xi m at el y
t wi c e a s  m u c h c a r b o n a s i s c u r r e n tl y  p r e s e n t i n t h e a t m o s p h e r e ( Zi m o v e t al. 2 0 0 6 ;
T a r n o c ai et al. 2 0 0 9 ). It i s li k el y t h at 5 % t o 1 5 % of t hi s c a r b o n i s v ul n e r a bl e t o d e c o m p o siti o n
a n d e nt e ri n g t h e at m o s p h e r e  wit hi n t hi s c e nt u r y ( S c h u u r et al. 2 0 1 5 ).

It i s diffi c ult t o f o r e c a st t h e v e g et ati o n r e s p o n s e t o  w a r mi n g b e c a u s e c h a n g e s i n e n vi r o n-
m e nt al c o n diti o n s, i n a d diti o n t o ai r t e m p e r at u r e,  m a y si g nifi c a ntl y alt e r t h e  A r cti c v e g et a-
ti o n. S oil  m oi st u r e i s a  m aj o r c o nt r olli n g f a ct o r of t h e s p e ci e s c o m p o siti o n f o r a n y gi v e n
g e o g r a p hi c a r e a; t hi s i s e q u all y t r u e i n t u n d r a v e g et ati o n ( C h a pi n et al. 1 9 9 6 ; P h o e ni x et al.
2 0 0 1 ; G a m o n et al. 2 0 1 3 ). S oil  m oi st u r e a n d s oil t e m p e r at u r e a r e li miti n g f a ct o r s f o r t h e
d e c o m p o siti o n r at e s of  pl a nt litt e r ( H o b bi e 1 9 9 6 ; S h a v e r et al. 2 0 0 6 ),  w hi c h s u b s e q u e ntl y
aff e ct s c a r b o n a n d  nit r o g e n c y cli n g  wit hi n a c o m m u nit y. I n c r e a s e s i n l a bil e p h o s p h o r o u s
vi a s oil o r g a ni c  m att e r d e c o m p o siti o n  h a v e b e e n s h o w n t o i n c r e a s e s oil r e s pi r ati o n r at e s
wi t h i n c r e a s e s i n s oil  ni t r o g e n ( Li u e t al. 2 0 2 1 ). S oil t e m p e r a t u r e,  w hi c h c a n v a r y

H a r ri s et al. 8 7 9

P u bli s h e d b y  C a n a di a n S ci e n c e P u bli s hi n g
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si g nifi c a ntl y f r o m ai r t e m p e r at u r e, i s a k n o w n i nfl u e n c e r of pl a nt p h e n ol o gi c al p r o g r e s si o n
(O b e r b a u e r et al. 1 9 9 8 ), o v e r all  n ut ri e nt a v ail a bilit y (M elill o et al. 2 0 0 2 ), a n d  n et  p ri m a r y
p r o d u cti vit y ( N at ali et al. 2 0 1 2 ). T h e g r o wi n g s e a s o n s oil t h a w d e pt h i s a n ot h e r i m p o rt a nt
a bi oti c f a ct o r aff e cti n g pl a nt c o m m u niti e s, a s it di r e ctl y i m p a ct s s oil  m oi st u r e a n d  n ut ri e nt
a v ail a bilit y,  w hi c h i n t u r n i nfl u e n c e s c o m m u nit y g r o wt h r at e s a n d c o m p o siti o n ( A ni si m o v
a n d  R e n e v a 2 0 0 6 ; S c h u u r et al. 2 0 0 7 ).

Pl a nt s a r e a c riti c al c o m p o n e nt of t e r r e st ri al e c o s y st e m s.  A s  n et p ri m a r y p r o d u c e r s, t h e y
p r o vi d e  b o t t o m- u p c o n t r ol f o r  o t h e r t r o p hi c l e v el s  of t h e e n ti r e e c o s y s t e m.  T h u s, t h e
c h a r a ct e ri sti c s of a pl a nt c o m m u nit y i nfl u e n c e  h e r bi v o r y p att e r n s vi a v a ri ati o n s i n f o r a g e
q u ali t y o r q u a n ti t y ( A u g u s ti n e a n d  M c N a u g h t o n 1 9 9 8 ; J ol y e t al. 2 0 0 9) a n d e n e r g e ti c
e x c h a n g e s  wi t hi n e c o s y s t e m s ( P o s t a n d F o r c h h a m m e r 2 0 0 8 ),  w hi c h  ul ti m a t el y aff e c t
a ni m al c o m m u nit y c o m p o siti o n ( O ri a n s a n d  Witt e n b e r g e r 1 9 9 1 ; R etti e a n d  M e s si e r 2 0 0 0 ).
A d diti o n all y, pl a nt s p e ci e s diff e r i n t h ei r i m p a ct s o n  n ut ri e nt c y cli n g, r e s o u r c e p a rtiti o ni n g,
a n d  ulti m at el y s oil  n ut ri e nt  d y n a mi c s,  w hi c h  h a v e e c o s y st e m- wi d e i m pli c ati o n s ( Vi nt o n
a n d  B u r k e 1 9 9 5 ).

L o n g-t e r m st u di e s of  A r cti c  pl a nt c o m m u niti e s a n d t h ei r r e s p o n s e s t o e n vi r o n m e nt al
v a ri a bilit y a r e  n e e d e d t o d o c u m e nt a n d b ett e r  u n d e r st a n d t h e d ri v e r s of t u n d r a v e g et ati o n
c h a n g e, i n li g ht of e xt e n d e d g r o wi n g s e a s o n s,  p r ol o n g e d e x p o s u r e t o s u m m e r t e m p e r a-
t u r e s, a n d fl u ct u ati o n s i n s oil  m oi st u r e a n d s oil t h a w d e pt h ( Bl o k et al. 2 0 1 1 ). F o r e x a m pl e,
si g nifi c a nt i n c r e a s e s i n  pl a nt c o v e r  h a v e  b e e n att ri b ut e d t o r e gi o n al  w a r mi n g at  m a n y
l o c ati o n s a c r o s s t h e  A r cti c (H u d s o n a n d  H e n r y 2 0 0 9 ; J o r g e n s o n et al. 2 0 1 5; M y e r s- S mit h et al.
2 0 1 9 ).  D o c u m e nt e d c h a n g e s al s o i n cl u d e a d v a n c e s i n t r e e li n e s (H a r s c h et al. 2 0 0 9 ; M y e r s-
S mit h a n d  Hi k 2 0 1 8 ) a n d s h r u bifi c ati o n of e xi sti n g t u n d r a (F o r b e s et al. 2 0 1 0 ; H alli n g e r et al.
2 0 1 0 ; El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ; G ri g o ri e v et al. 2 0 2 0 ).  D et ail e d i nf o r m ati o n o n pl a nt c o v e r a n d
h ei g ht p r o vi d e s t h e b uil di n g bl o c k s  n e c e s s a r y f o r  u n d e r st a n di n g t h e c h a n g e s i n t h e c o m-
p etiti v e i nt e r a cti o n s b et w e e n s p e ci e s a n d f u n cti o n al g r o u p s, a n d e n a bl e b ett e r p r e di cti o n
of c h a n g e s i n c a n o p y st r u ct u r e a n d it s i m pli c ati o n s o n e n e r g y  b al a n c e a n d  h a bit at f o r
mi g r at o r y  bi r d s o r y e a rl o n g r e si d e nt  m a m m al s, a n d a rt h r o p o d s ( P o st a n d F o r c h h a m m e r
2 0 0 8 ; Gil g et al. 2 0 0 9 ; G a ut hi e r et al. 2 0 1 3 ; A s m u s et al. 2 0 1 8 ).

T hi s st u d y e x a mi n e s a d e c a d e of v e g et ati o n c h a n g e at t w o l o c ati o n s i n t h e  n o rt h e r n m o st
Al a s k a i n r el ati o n t o r e gi o n al  w a r mi n g a n d ot h e r e n vi r o n m e nt al f a ct o r s.  T h e fi n di n g s
will b e of v al u e t o r e s e a r c h e r s  w o r ki n g i n b ot h l o w a n d c o a st al  A r cti c e n vi r o n m e nt s. T h e
f oll o wi n g s p e cifi c q u e sti o n s  w e r e a d d r e s s e d:

1.  H o w  h a v e pl a nt c o v e r,  h ei g ht, a n d di v e r sit y c h a n g e d o v e r ti m e ?

2.  W h at a r e t h e d ri v e r s of v e g et ati o n c h a n g e ?

3.  A r e t h e d ri v e r s of v e g et ati o n c h a n g e c o n si st e nt a c r o s s l o c ati o n s ?

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

S t u d y si t e s

T w o st u d y sit e s i n  n o rt h e r n  Al a s k a  w e r e s a m pl e d: o n e  n e a r t h e  A r cti c  O c e a n c o a st at
U t qi a ġ vi k (f o r m e rl y  B a r r o w),  Al a s k a ( 7 1 ° 1 9 ′N, 1 5 6 ° 3 6 ′W), a n d t h e ot h e r a p p r o xi m a t el y
1 0 0  k m s o ut h of  A t q a s u k,  Al a s k a ( 7 0 ° 2 7 ′N, 1 5 7 ° 2 4 ′W) ( Fi g. 1 ).  U t qi aġ vi k  w a s  d efi n e d a s
Bi o z o n e  C a n d  A t q a s u k a s  Bi o z o n e  D  b y R a y n ol d s e t al. ( 2 0 0 6) . U t qi aġ vi k a n d  A t q a s u k
a r e  b ot h i n r e gi o n  W 1 ( s e d g e/ g r a s s,  m o s s  w etl a n d) o n t h e ci r c u m p ol a r v e g et ati o n  m a p
(C A V M T e a m 2 0 0 3 ).  At e a c h l o c ati o n, l o n g-t e r m 1  m2 pl ot s  w e r e l ai d o ut i n a 1 k m 2 g ri d  wit h
a p p r o xi m at el y 1 0 0 pl ot s s p a c e d 1 0 0  m a p a rt,  w hi c h  w a s o ri gi n all y e st a bli s h e d t o  m o nit o r
l o n g- t e r m t e r r e s t ri al e c o s y s t e m c h a n g e  b y t h e  A r c ti c S y s t e m S ci e n c e P r o g r a m, a n d i s
s o m eti m e s r ef e r r e d t o a s t h e  A R C S S g ri d,  w hi c h i s  h o w t h e y  will  b e r ef e r e n c e d i n t hi s
m a n u s c ri p t.  T h e g ri d s a r e al s o  u s e d  b y t h e  Ci r c u m- A r c ti c  A c ti v e L a y e r  M o ni t o ri n g

8 8 0 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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P r o g r a m a n d a r e oft e n r ef e r r e d t o a s  C A L M g ri d s ( Hi n k el a n d  N el s o n 2 0 0 3 ).  B ot h g ri d s  h a v e
a s u b s et of 3 0  pl ot s t h at a r e s a m pl e d a n n u all y,  w hi c h i s t h e f o c u s of t hi s st u d y.  H a bit at s
wi t hi n t h e  A t q a s u k g ri d i n cl u d e  d r y, r ai s e d ri d g e s,  m oi s t t u s s o c k t u n d r a, s a t u r a t e d
m e a d o w s a n d  p o n d s, a n d i c e- w e d g e  p ol y g o n s.  H a bit at s  wit hi n t h e  Ut qi a ġ vi k g ri d r a n g e
f r o m  d r y, r ai s e d ri d g e s t o s a t u r a t e d  m e a d o w s a n d  p o n d s, a n d al s o i n cl u d e i c e- w e d g e
p ol y g o n s.  A s m all a m o u nt of v e hi cl e di st u r b a n c e o c c u r s f r o m  wi nt e r s n o w  m a c hi n e s a n d
t h e r a r e  b u t  m o r e i m p a c tf ul  o c c u r r e n c e  of s u m m e r  A T V t r affi c.  N o v e hi cl e s  di r e c tl y
i m p a ct e d a n y pl ot s d u ri n g t h e s a m pli n g p e ri o d;  h o w e v e r, t h e r e  w a s  mi n o r f o ot di st u r b a n c e
n e a r t h e  pl o t s  d u e t o r e p e a t e d s a m pli n g,  w h i c h  w a s  m o r e  p r o n o u n c e d i n t h e  w a t e r-
s at u r at e d a r e a s.  T h e  pl ot s  d e s c ri b e d  h e r e a r e a dj a c e nt t o,  b ut  n ot  p a rt of, t h e  w a r mi n g
e x p e ri m e nt s at t h e I nt e r n ati o n al  T u n d r a  E x p e ri m e nt (I T E X) sit e s ( H olli st e r et al. 2 0 0 6 ;
H olli st e r et al. 2 0 1 5 ).

Cli m a t e  m o ni t o ri n g

W e at h e r st ati o n s  w e r e i n st all e d  wit hi n t h e  A R C S S g ri d s at b ot h  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k
i n t h e 1 9 9 0 s a s  p a rt of t h e I nt e r n ati o n al  T u n d r a  E x p e ri m e nt sit e s.  Ai r t e m p e r at u r e ( ° C)
w a s  m e a s u r e d at a  h ei g ht of 2  m f r o m t h e g r o u n d  u si n g a  m o d el 1 0 7 t e m p e r at u r e  p r o b e
( C a m p b ell S ci e n tifi c I n c., L o g a n,  U t a h,  U S A). P r e ci pi t a ti o n ( c m)  w a s  m e a s u r e d  wi t h a
3 5- c m T E 5 2 5 ti p pi n g b u c k et r ai n g a u g e ( C a m p b ell S ci e ntifi c I n c.). T h e s e d at a  w e r e l o g g e d
e v e r y  h o u r  u si n g a  C R 1 0 X  d at al o g g e r ( C a m p b ell S ci e ntifi c I n c.). F u rt h e r  d et ail s r e g a r di n g
cli m at e  m o nit o ri n g at t h e s e sit e s a r e a v ail a bl e i n H olli st e r et al. ( 2 0 0 6) . T h a wi n g  d e g r e e
d a y v al u e s (t h e a v e r a g e of t e m p e r at u r e s a b o v e 0 ° C, s u m m e d d ail y)  w e r e c al c ul at e d f r o m
t h e t e m p e r at u r e  m e a s u r e m e nt s o bt ai n e d f r o m eit h e r  w e at h e r st ati o n. Pl ot l e v el e n vi r o n-
m e n t al v a ri a bl e s, c oll e c t e d e v e r y 1 – 2  w e e k s t h r o u g h o u t e a c h s u m m e r, i n cl u d e d s oil
m oi st u r e a s  u nitl e s s v ol u m et ri c  w at e r c o nt e nt  m e a s u r e d  wit h a Fi el d S c o ut T D R 3 0 0,  w hi c h
r e c o r d s s oil  m oi st u r e a s a si n gl e v al u e at a d e pt h of 1 0 c m, s oil t e m p e r at u r e ( ° C) o bt ai n e d b y
a  W e b e r 6 4 9 2 t h e r m o m et e r at a d e pt h of 1 0 c m, a n d s oil t h a w d e pt h ( c m)  wit h a g r a d u at e d
st e el  p r o b e.  All v al u e s  u s e d i n t hi s a n al y si s  w e r e c oll e ct e d b et w e e n J u n e 1 5 a n d J ul y 1 5 t o
e x a mi n e t h e r el ati o n s hi p  b et w e e n v e g et ati o n a n d a bi oti c f a ct o r s o c c u r ri n g  d u ri n g t h e

Fi g. 1. L o c ati o n s of  At q a s u k ( r e d) a n d  Ut qi a ġ vi k ( bl u e) o n t h e  N o rt h Sl o p e of  Al a s k a ( G o o gl e E a rt h 2 0 2 0).

H a r ri s et al. 8 8 1
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s a m pli n g fi el d s e a s o n.  M e a s u r e m e nt s  w e r e t y pi c all y t a k e n i n t h e aft e r n o o n. S oil t e m p e r a-
t u r e s  w e r e  n ot c oll e ct e d at  Ut qi a ġ vi k i n 2 0 1 0 a n d  At q a s u k i n 2 0 1 5, a n d s oil t h a w  d e pt h
w a s  n ot c oll e ct e d at  At q a s u k i n 2 0 1 3.

V e g e t a ti o n s a m pli n g

Pl ot s  w e r e s a m pl e d a n n u all y f r o m 2 0 1 0 t o 2 0 1 9, e x cl u di n g 2 0 1 1. T h e  m et h o d  u s e d f o r
v e g et ati o n s a m pli n g  w a s a  n o n d e st r u cti v e  p oi nt f r a m e, a s  d e s c ri b e d i n t h e I T E X  m a n u al
(M ol a u a n d  M ǿ l g a r r d 1 9 9 6). P oi nt f r a mi n g o c c u r r e d f r o m e a rl y J ul y t o  mi d- A u g u st.  E a c h
i n di vi d u al  pl ot  w a s s a m pl e d  wit hi n a 1 4  d a y- of-t h e- y e a r r a n g e a c r o s s y e a r s t o  mi ni mi z e
diff e r e n c e s i n p h e n ol o gi c al p r o g r e s si o n b et w e e n y e a r s.  A 7 5 c m 2 1 0 0- p oi nt f r a m e  wit h p oi nt
c o o r di n at e s s p a c e d 7. 5 c m a p a rt  w a s r ai s e d o n al u mi n u m r o d s t o j u st a b o v e t h e o b s e r v e d
c a n o p y  h ei g ht. E a c h pl ot  h a d p e r m a n e nt  m a r k e r s affi x e d t o t h e g r o u n d t h at  w e r e  u s e d t o
ali g n t h e f r a m e t o att e m pt t o  m e a s u r e t h e e x a ct s a m e  p oi nt s at e a c h y e a rl y s a m pli n g.
E a c h  p oi nt  w a s  m e a s u r e d  wit h a g r a d u at e d r o d t o a s s e s s  pl a nt i d e ntit y, li vi n g st at u s, a n d
p o siti o n i n t h e c a n o p y.  All of t h e  pl a nt s c o nt a ct e d b y t h e r o d  w e r e c o u nt e d a s o c c u p yi n g
t h at c o o r di n at e,  wit h  n o s et  m a xi m u m  n u m b e r of o c c u p a nt s p e r c o o r di n at e p oi nt,  w hi c h
i s a  m o difi c ati o n of t h e  m et h o d d e s c ri b e d b y W al k e r ( 1 9 9 6) b e c a u s e it i n cl u d e d all e n c o u n-
t e r s (M a y a n d  H olli st e r 2 0 1 2 ).  V a s c ul a r  pl a nt s  w e r e i d e ntifi e d t o s p e ci e s a n d a s si g n e d t o
f u n cti o n al g r o u p s.  N o n v a s c ul a r  pl a nt e n c o u nt e r s  w e r e g r o u p e d b y f u n cti o n al g r o u p. T h e
f oll o wi n g f u n cti o n al g r o u p s  w e r e  u s e d i n t hi s a n al y si s: d e ci d u o u s s h r u b; e v e r g r e e n s h r u b;
f o r b s; g r a mi n oi d s;  b r y o p h y t e s; li c h e n s; l e a f li t t e r; a n d s t a n di n g  d e a d v e g e t a ti o n.
N o n v a s c ul a r  pl a nt s  w e r e g r o u p e d a s f oll o w s: a c r o c a r p o u s  m o s s e s;  pl e u r o c a r p o u s  m o s s e s;
c r u st o s e li c h e n s; f oli ol o s e li c h e n s; a n d f r uti c o s e li c h e n s.

C o v e r  w a s c al c ul at e d a s t h e s u m of all e n c o u nt e r s i n a  pl ot. S p e ci e s  h ei g ht ( c m)  w a s
c al c ul at e d a s t h e  h ei g ht of t h e e n c o u nt e r r el ati v e t o t h e g r o u n d. F o r t h e  h ei g ht a n al y si s,
w e  u s e d t h e  m a xi m u m  h ei g ht of e a c h t a x o n (f u n cti o n al g r o u p o r s p e ci e s) p e r pl ot.

D a t a a n al y si s

All st ati sti c al a n al y s e s  w e r e p e rf o r m e d  u si n g  R s oft w a r e f o r st ati sti c al c o m p uti n g v. 3. 6. 2
(R  C o r e T e a m 2 0 1 9) .  W h e n c al c ul ati n g c o v e r f o r e a c h pl ot, all 3 0 pl ot s  w e r e  u s e d r e g a r dl e s s
of  w h et h e r a f u n cti o n al g r o u p o r s p e ci e s  w a s e n c o u nt e r e d i n t h e  pl ot f o r a gi v e n y e a r
(i. e., z e r o s  w e r e e nt e r e d i nt o t h e r e s ulti n g dat a b a s e). S p e ci e s vi si bl y  p r e s e nt i n a  pl ot b ut
n ot e n c o u nt e r e d d u ri n g p oi nt-f r a mi n g  w e r e gi v e n a v al u e of 0.1 f o r t h e y e a r i n  w hi c h t h e y
w e r e p r e s e nt.  W h e n c al c ul ati n g  h ei g ht  m et ri c s, o nl y pl ot s i n  w hi c h a f u n cti o n al g r o u p o r
s p e ci e s o c c u r r e d f o r all  ni n e s a m pli n g y e a r s  w e r e i n cl u d e d i n t h e a n al y si s; t h u s, a v a ri a bl e
n u m b e r of pl ot s  w e r e  u s e d f o r e a c h f u n cti o n al g r o u p o r s p e ci e s (i. e., t h e s a m pl e si z e v a ri e d
b et w e e n t a x a b a s e d o n f r e q u e n c y).  N o n v a s c ul a r pl a nt s  w e r e o mitt e d f r o m  h ei g ht a n al y si s.
O nl y t a x a t h at  h a d o v e r 2 0 0 e n c o u nt e r s t h r o u g h o ut all s a m pli n g y e a r s  w e r e i n cl u d e d i n
t h e c o v e r a n d  h ei g ht a n al y s e s. F o r a c o m pl et e li st of s p e ci e s r e p r e s e nt e d  b y f u n cti o n al
g r o u p s ( s e e t h e S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 1 2 ). T o c al c ul at e di v e r sit y  m et ri c s, o nl y
v a s c ul a r s p e ci e s t h a t  o c c u r r e d i n fi v e  o r  m o r e  pl o t s f o r a si n gl e y e a r  w e r e  u s e d, t o
mi ni mi z e i n c o n si st e n ci e s i n t h e s a m pli n g of v e r y r a r e s p e ci e s. “Al p h a di v e r sit y ” w a s c al c u-
l at e d a s t h e t ot al  n u m b e r of v a s c ul a r pl a nt s p e ci e s t h at o c c u r r e d i n a gi v e n pl ot. “ G a m m a
di v e r si t y ” w a s c al c ul a t e d a s t h e t o t al  n u m b e r  of v a s c ul a r  pl a n t s p e ci e s t h a t  o c c u r r e d
t h r o u g h o ut t h e sit e ( all 3 0 pl ot s) i n a gi v e n y e a r. “ B et a di v e r sit y ” w a s c al c ul at e d b y di vi di n g
g a m m a di v e r sit y b y al p h a di v e r sit y. S h a n n o n ’s i n d e x a n d Pi el o u ’s e v e n n e s s di v e r sit y i n di c e s
w e r e c al c ul at e d  u si n g t h e  R p a c k a g e “ v e g a n ” (O k s a n e n et al. 2 0 1 9 ).

2 S u p pl e m e nt a r y d at a a r e a v ail a bl e  wit h t h e a rti cl e at htt p s:// d oi. o r g/ 1 0.1 1 3 9/ a s- 2 0 2 0- 0 0 5 0 .
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T h e  di st ri b uti o n of  d at a s et s  w a s c h e c k e d  u si n g t h e S h a pi r o – Wil k  n o r m alit y t e st. If a
d at a s et  di d  n ot a p p r o xi m at e a  n o r m al  di st ri b uti o n aft e r  d at a t r a n sf o r m ati o n att e m pt s,
t h e n  n o n p a r a m et ri c t e st s  w e r e  u s e d. F o r c o v e r a n al y s e s, a  B a y e si a n P oi s s o n r e g r e s si o n
w a s  u s e d t o  m o d el t h e r el ati o n s hi p b et w e e n pl a nt c o v e r a n d a bi oti c f a ct o r s, i n cl u di n g ti m e,
a n d t o  m o d el t h e r el ati o n s hi p s b et w e e n t h e c o v e r of f u n cti o n al g r o u p s  u s e d  w hil e a c c o u nt-
i n g f o r t h e  n o n- n o r m alit y of t h e d at a s et d u e t o t h e p r e s e n c e of  m a n y z e r o s. T h e p a c k a g e s
“ r st a n ” (St a n  D e v el o p m e nt T e a m 2 0 2 0 ) a n d “ b r m s ” (B ü r k n e r 2 0 1 8 ) w e r e u s e d t o e n a bl e
t h e  B a y e si a n a n al y s e s.  A P oi s s o n  di st ri b uti o n  w a s a s s u m e d  b e c a u s e of t h e c o u nt- b a s e d
n at u r e of t h e d at a s et.  B a y e si a n r e g r e s si o n  m o d el s  w e r e c o n si d e r e d si g nifi c a nt if t h e c r e di-
bl e i nt e r v al s f o r t h e  m o d el  di d  n ot o v e rl a p z e r o. F o r  B a y e si a n r e g r e s si o n,  w e c h o s e t h e
wi d el y a p pli c a bl e i nf o r m ati o n c rit e ri o n ( W AI C) a s a  m e a n s of c o m p a ri n g  m o d el s t h at s h a r e
t h e s a m e r e g r e s s e d v a ri a bl e. F o r  h ei g ht a n al y s e s, a g e n e r al li n e a r  mi x e d  m o d el  w a s  u s e d t o
m o d el t h e r el ati o n s hi p s  b et w e e n t h e  h ei g ht of f u n cti o n al g r o u p s a n d a bi oti c v a ri a bl e s
u si n g t h e  p a c k a g e “ l m e 4” (B at e s et al. 2 0 1 5 ).  M a r gi n al r 2 w a s o bt ai n e d f r o m a f u n cti o n
wit hi n t h e p a c k a g e “ M u MI n ” (B a rt o n 2 0 1 9 ).  Di v e r sit y i n di c e s  w e r e al s o  m o d el e d  u si n g li n-
e a r  mi x e d  m o d el s.  A bi oti c t r e n d s o v e r ti m e  w e r e  m e a s u r e d  u si n g S p e a r m a n ’s r h o t e st.

R e s ult s

A bi o ti c f a c t o r s

At  At q a s u k, all of t h e a bi oti c f a ct o r s  w e  m e a s u r e d  w e r e p o siti v el y c o r r el at e d  wit h y e a r
( S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e s S 1 a n d S 22 ).  At  Ut qi aġ vi k, t h e a bi oti c f a ct o r s p o siti v el y
c o r r el at e d  wit h y e a r  w e r e a v e r a g e ai r t e m p e r at u r e,  m a xi m u m ai r t e m p e r at u r e, t h a wi n g
d e g r e e  d a y s u m s,  m a xi m u m s oil t e m p e r a t u r e, s u m  of  p r e ci pi t a ti o n, a n d a v e r a g e s oil
m oi st u r e ( Fi g. 2 ; S u p pl e m e nt a r y  d at a, Fil e S 1,  T a bl e s S 1 a n d S 22 ). T h e d a t a u s e d m a y b e
f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt a r y d at a ( Fil e S 2 2 ).

V e g e t a ti o n c o v e r

At  At q a s u k, t h e c o v e r of all v a s c ul a r pl a nt f u n cti o n al g r o u p s i n c r e a s e d o v e r ti m e ( y e a r s):
d e ci d u o u s s h r u b s, f r o m 1 1. 5 % t o 2 6.1 %; e v e r g r e e n s h r u b s, f r o m 1 2. 2 % t o 2 9. 6 %; f o r b s, f r o m
3. 2 % t o 6. 4 %; a n d g r a mi n oi d s, f r o m 2 0. 7 % t o 1 0 8. 4 %. T h e c o v e r of litt e r al s o i n c r e a s e d, f r o m
2 7. 7 % t o 6 7. 2 % ( Fi g. 3 ; S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 12 ). T h e r e  w a s a n i n c r e a s e i n t h e
c o v e r of t h e f oll o wi n g v a s c ul a r pl a nt s p e ci e s: B et ul a n a n a , S ali x p ulc h r a , V acci ni u m vitis-i d a e a ,
R u b us c h a m a e m o r us , C ar e x a q u atilis , C a r e x. bi g el o wii , E ri o p h o r u m a n g ustif oli u m , E ri o p h o r u m r us-
s e ol u m, a n d E ri o p h o r u m v a gi n at u m .  T h e r e  w a s a  d e c r e a s e i n c o v e r f o r  o nl y t w o s p e ci e s:
P e di c ul a ris l a p p o ni c a a n d L u z ul a c o nf us a . I n Ut qi aġ vi k, g r a mi n oi d s i n c r e a s e d i n c o v e r f r o m
4 3.1 % t o 1 0 4. 7 % ( Fi g. 3 ; S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 12 ). T h e o nl y v a s c ul a r pl a nt s p e-
ci e s t o i n c r e a s e i n c o v e r  w e r e E. r u s s e ol u m a n d E. t ri st e ,  w h e r e a s t h e f oll o wi n g
s p e ci e s s h o w e d a  d e cli n e i n c o v e r: C e r asti u m b e e ri n gi a n u m , St ell a ri a h u mif us a , Al o p e c u r us
m a g ell a ni c us , a n d L u z ul a a r cti c a .  A c r o c a r p o u s  m o s s e s  h a v e al s o  d e cli n e d i n a b u n d a n c e i n
r e c e nt y e a r s. T h e g o o d n e s s of fit b et w e e n t h e c o v e r of a s s o ci at e d f u n cti o n al g r o u p s i s p r o-
vi d e d f o r e a c h l o c ati o n i n t h e S u p pl e m e nt a r y d at a ( Fil e S 1, T a bl e S 3 2 ). T h e  d at a  u s e d  m a y
b e al s o b e f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt a r y d at a ( Fil e S 3 2 ).

V a s c ul a r  pl a n t  di v e r si t y

At b ot h  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k, t h e v al u e s f o r al p h a, b et a, a n d g a m m a di v e r sit y di d  n ot
v a r y si g nifi c a ntl y  b et w e e n y e a r s ( T a bl e 1 ).  H o w e v e r, t h e v al u e s f o r S h a n n o n’s i n d e x at
Ut qi a ġ vi k ( 1. 4 t o 1. 3, r 2 = 0. 0 2) a n d Pi el o u ’s e v e n n e s s ( 0. 8 t o 0. 7, r 2 = 0. 0 4) at  At q a s u k v a ri e d si g-
nifi c a ntl y b y y e a r a n d d e cli n e d o v e r ti m e. I n  At q a s u k, t h e v al u e s f o r g a m m a di v e r sit y  w e r e
2 6 i n 2 0 1 0 a n d 2 2 i n 2 0 1 9 ( S u p pl e m e nt a r y  d at a, Fil e S 1, T a bl e S 4 2 ).  T h e  n ot a bl e c h a n g e s
i n s p e ci e s  p r e s e n c e  w e r e a s f oll o w s: H. al pi n a w a s c o n si st e ntl y  p r e s e nt st a rti n g i n 2 0 1 6;

H a r ri s et al. 8 8 3
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Fi g. 2. A bi oti c v a ri a bl e c h a n g e o v e r y e a r s at  b ot h  At q a s u k ( r e d li n e) a n d  Ut qi a ġ vi k ( bl u e li n e) f o r a v e r a g e ai r
t e m p e r at u r e ( ° C), a v e r a g e t h a w d e pt h ( c m), a v e r a g e v ol u m et ri c  w at e r c o nt e nt, t h a wi n g d e g r e e d a y s u m s, a v e r a g e

s oil t e m p e r at u r e ( ° C), a n d s u m of p r e ci pit ati o n ( c m).

Fi g. 3. C o v e r c h a n g e o v e r y e a r s at b ot h  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k.

8 8 4 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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T a bl e 1. C h a n g e i n v a s c ul a r pl a nt di v e r sit y at  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k b et w e e n 2 0 1 0 a n d 2 0 1 9.  Al p h a, b et a, S h a n n o n a n d E v e n n e s s di v e r sit y i n di c e s  w e r e

c al c ul at e d f o r e a c h pl ot ( n = 3 0); t h e a v e r a g e i n d e x v al u e a n d t h e st a n d a r d d e vi ati o n (i n p a r e nt h e s e s) a r e p r e s e nt e d.

2 0 1 0 2 0 1 2 2 0 1 3 2 0 1 4 2 0 1 5 2 0 1 6 2 0 1 7 2 0 1 8 2 0 1 9 r 2

A t q a s u k g ri d
Al p h a 5. 7 7 ( 2.1 4) 5. 5 3 ( 2. 0 8) 5. 6 3 ( 2. 0 3) 5. 8 3 ( 2. 0 2) 6. 3 0 ( 1. 8 4) 5.1 3 ( 1. 7 4) 6. 0 0 ( 2. 2 0) 6. 0 7 ( 2. 3 0) 5. 7 0 ( 1. 8 4) 0
B et a 0. 2 2 ( 0. 0 8) 0. 2 2 ( 0. 0 8) 0. 2 3 ( 0. 0 8) 0. 2 3 ( 0. 0 8) 0. 2 5 ( 0. 0 7) 0. 2 1 ( 0. 0 7) 0. 2 3 ( 0. 0 8) 0. 2 3 ( 0. 0 9) 0. 2 6 ( 0. 0 8) 0. 0 1
G a m m a 2 6 2 5 2 5 2 5 2 5 2 4 2 6 2 6 2 2 0. 8 8
S h a n n o n 1. 3 4 ( 0. 4 5) 1. 2 7 ( 0. 4 1) 1. 2 7 ( 0. 4 1) 1. 2 9 ( 0. 4 4) 1. 2 9 ( 0. 3 8) 1. 2 0 ( 0. 4 1) 1. 2 7 ( 0. 3 9) 1. 2 1 ( 0. 4 4) 1. 2 3 ( 0. 3 9) 0. 0 1
E v e n n e s s  0. 8 1 ( 0. 1 2)  0. 7 9 ( 0. 1 1)  0. 7 9 ( 0. 1 2)  0. 7 6 ( 0. 1 7)  0. 7 2 ( 0. 1 5)  0. 7 7 ( 0. 1 2)  0. 7 5 ( 0. 1 3)  0. 7 0 ( 0. 1 9)  0. 7 2 ( 0. 1 3)  0. 0 4

U t qi a ġ vi k g ri d
Al p h a 7. 3 0 ( 2. 5 1) 6. 7 7 ( 2. 3 1) 8.1 3 ( 2. 6 2) 7. 2 3 ( 2. 6 7) 7. 6 0 ( 2. 5 9) 6. 6 3 ( 2. 6 3) 7. 9 3 ( 3. 0 2) 6. 4 3 ( 2. 3 4) 7. 3 3 ( 2. 5 1) 0
B et a 0. 2 5 ( 0. 0 9) 0. 2 7 ( 0. 0 9) 0. 2 7 ( 0. 0 9) 0. 2 7 ( 0.1 0) 0. 2 4 ( 0. 0 8) 0. 2 4 ( 0. 0 9) 0. 2 6 ( 0.1 0) 0. 2 5 ( 0. 0 9) 0. 2 5 ( 0. 0 9) 0
G a m m a 2 9 2 5 3 0 2 7 3 2 2 8 3 0 2 6 2 9 0. 3 2
S h a n n o n 1. 4 2 ( 0. 4 5) 1. 3 0 ( 0. 3 7) 1. 4 1 ( 0. 3 9) 1. 3 6 ( 0. 3 9) 1. 3 0 ( 0. 3 5) 1. 2 4 ( 0. 3 6) 1. 3 0 ( 0. 3 3) 1. 2 3 ( 0. 3 4) 1. 2 8 ( 0. 3 2)  0. 0 2
E v e n n e s s 0. 7 2 ( 0.1 5) 0. 7 0 ( 0.1 3) 0. 6 8 ( 0.1 1) 0. 7 1 ( 0.1 1) 0. 6 6 ( 0.1 4) 0. 6 8 ( 0.1 3) 0. 6 5 ( 0.1 0) 0. 6 8 ( 0.1 2) 0. 6 7 ( 0.1 2) 0. 0 1

N o t e: G a m m a di v e r sit y r e p r e s e nt s t h e s p e ci e s ri c h n e s s f o r t h e sit e a n d i s t h e r ef o r e a si n gl e v al u e f o r e a c h y e a r. Li n e a r  mi x e d  m o d el s  w e r e  u s e d t o g e n e r at e r 2 v al u e s f o r t h e

r el ati o n s hi p b et w e e n di v e r sit y  m et ri c s a n d y e a r s; si g nifi c a nt r el ati o n s hi p s a r e i n di c at e d i n b ol d f o nt.  A li sti n g of e a c h s p e ci e s s a m pl e d e a c h y e a r i s a v ail a bl e i n t h e

S u p pl e m e nt a r y d at a ( Fil e S 1, T a bl e S 2 2 ).

Harris et al.
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L u z ul a  w a hl e n b er gii di s a p p e a r e d f r o m pl ot s st a rti n g i n 2 0 1 6; C ar e x r arifl or a , Di a p e nsi a l a p p o nic a ,
J u nc us bi gl u mis, Ll o y di a s er oti n a , O x yri a di g y n a , P o a arctic a , P o a vi vi p ar u m , a n d P ot e ntill a h y p arctic a
w e r e i nt e r mitt e ntl y  p r e s e nt  d e p e n di n g o n t h e y e a r. I n  Ut qi a ġ vi k, t h e v al u e s f o r g a m m a
di v e r sit y  w e r e 2 9 i n 2 0 1 0 a n d i n 2 0 1 9 ( S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 4 2 ). T h e  n ot a bl e
c h a n g e s i n s p e ci e s  p r e s e n c e  w e r e a s f oll o w s: F est u c a b r a c h y p h yll a a n d St ell a ri a h u mif us a
a p p e a r e d l e s s f r e q u e ntl y i n l at e r y e a r s; P e dic ul aris l a n at a , P. s u d etic a , P. h y p arctic a , R a n u nc ul us
ni v alis , a n d R a n u nc ul us p all asii a p p e a r e d  m o r e f r e q u e ntl y i n l at e r y e a r s; C al a m a gr ostis h ol mii ,
Dr a b a l act e a , a n d R a n u nc ul us p y g m a e us w e r e i nt e r mitt e ntl y o b s e r v e d d e p e n di n g o n t h e y e a r.
T h e d at a  u s e d  m a y b e f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e s S 4 a n d S 5 2 .

V e g e t a ti o n  h ei g h t

At  At q a s u k, t h e  h ei g ht s of all f u n cti o n al g r o u p s i n c r e a s e d o v e r y e a r s: d e ci d u o u s s h r u b s,
f r o m 1 1. 5 t o 2 0. 5 c m, r 2 = 0.1 1; e v e r g r e e n s h r u b s f r o m 7. 4 t o 1 1. 2 c m, r 2 = 0. 0 4; f o r b s f r o m
3. 6 t o 1 0. 4 c m, r 2 = 0. 1 9; a n d g r a mi n oi d s f r o m 1 4. 0 t o 3 2. 1 c m, r 2 = 0. 2 1 ( Fi g.  4 ;
S u p pl e m e nt a r y  d at a, Fil e S 1, T a bl e S 5 2 ). T h e g r o wt h  h ei g ht of t h e f oll o wi n g s p e ci e s al s o
i n c r e a s e d  wit h ti m e ( y e a r s): B. n a n a , S. p ulc hr a , C assi o p e t etr a g o n a , L e d u m p al ustr e , V. vitis-i d a e a ,
R. c h a m a e m o r us , C. a q u atil us , C. bi g el o wii , E. r uss e ol u m , E. v a gi n at u m , a n d T ris et u m s pi c at u m.
At  Ut qi a ġ vi k, g r a mi n oi d s  w e r e t h e o nl y f u n cti o n al g r o u p t h at i n c r e a s e d i n g r o wt h  h ei g ht
o v e r ti m e (f r o m 1 0. 0 0 t o 2 3.1 0 c m, r 2 = 0. 2 1) ( Fi g. 4 ; S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 52 ).
T h e g r o wt h  h ei g ht of t h e f oll o wi n g s p e ci e s al s o i n c r e a s e d  wit h ti m e ( y e a r s): S ali x r ot u n dif oli a ,
P et asit es fri gi d us , S a xifr a g a c er n u a , Arct a gr ostis l atif oli a , C ar e x st a ns , D u p o nti a fis h eri , E. r uss e ol u m ,
E. t rist e , L. c o nf us a , a n d P. a rctic a. T h e  d at a  u s e d  m a y  b e f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt a r y  d at a,
Fil e s S 6 a n d S 7 2 .

D ri v e r s  of c h a n g e

A t  A t q a s u k a n d  U t qi a ġ vi k,  pl a n t c o v e r  w a s  m o s t cl o s el y a s s o ci a t e d  wi t h y e a r, s oil
t e m p e r at u r e, a n d s oil  m oi st u r e ( T a bl e 2 ).  At  At q a s u k, all t a x a of v a s c ul a r  pl a nt s, e x c e pt
C a s si o p e t et r a g o n a a n d L e d u m p al u st r e , s h o w e d a r el a ti o n s hi p  wi t h y e a r,  w h e r e a s
b r y o p h yt e s a n d li c h e n s  di d  n ot, a n d  w e r e i n st e a d  m o r e li k el y t o s h o w a r el ati o n s hi p  wit h
s oil  m oi st u r e.  At  At q a s u k, c o v e r f o r  m a n y v a s c ul a r t a x a a n d  pl e u r o c a r p o u s  m o s s e s  w a s
a s s o ci a t e d  wi t h s oil t e m p e r a t u r e.  E s p e ci all y  n o ti c e a bl e  w a s a 5-f ol d i n c r e a s e i n g r a mi-
n oi d c o v e r at  At q a s u k o v e r t h e 1 0 y e a r s st u di e d.  At  Ut qi a ġ vi k, t h e r e  w e r e f e w e r r el ati o n-
s hi p s; t h e  o nl y g e n e r ali z a ti o n t o  b e  m a d e  w a s t h a t g r a mi n oi d s g e n e r all y s h o w e d a
r el ati o n s hi p  wit h y e a r.

Fi g. 4. H ei g ht c h a n g e of f u n cti o n al g r o u p s o v e r y e a r s i n  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k.

8 8 6 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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T a bl e 2. T h e r el ati o n s hi p b et w e e n v e g et ati o n c o v e r a n d a bi oti c f a ct o r s at  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k.

Y e a r

Ai r t e m p.

( a v g.)

Ai r t e m p.

( m a x.)

D e g r e e

d a y ( s u m)

S oil t e m p.

( a v g.)

S oil t e m p.

( m a x.)

T h a w d e pt h

( a v g.)

P r e ci p.

( s u m)

S oil  m oi st.

( a v g.)

A t q a s u k g ri d
D e ci d u o u s s h r u b 1 2 8 9 1 2 9 1 1 1 8 5 1 2 9 0 1 1 8 5 1 2 9 0 1 1 5 3 1 2 9 0 1 2 8 8

B et ul a n a n a 8 4 6 8 4 7 7 7 2 8 4 6 7 7 1 8 4 7 7 4 9 8 4 7 8 4 8
S ali x p ulc hr a 5 8 2 5 8 5 5 3 6 5 8 4 5 3 7 5 8 4 5 4 2 5 8 5 5 8 6

E v e r g r e e n s h r u b 1 4 2 8 1 4 2 7 1 2 5 8 1 4 2 7 1 2 5 5 1 4 2 7 1 2 8 7 1 4 2 8 1 4 1 0
C assi o p e t etr a g o n a 6 1 8 6 1 9 5 6 2 6 1 9 5 6 2 6 1 5 5 5 9 6 1 8 6 2 0
L e d u m p al ustr e 1 0 5 5 1 0 5 5 9 2 6 1 0 5 5 9 2 6 1 0 5 4 9 4 5 1 0 5 4 1 0 4 0
V acci ni u m vitis-i d a e a 1 0 4 7 1 0 4 7 9 4 4 8 5 7 5 9 4 4 1 0 4 6 9 3 0 1 0 4 7 1 0 4 3

F o r b 8 1 3 8 1 5 7 3 3 8 1 5 7 2 9 8 1 3 7 3 3 8 1 4 8 1 6
R u b us c h a m a e m or us 5 1 8 5 2 2 4 7 1 5 2 2 4 6 6 5 2 2 4 7 7 5 2 2 5 2 1

G r a mi n oi d 2 7 8 1 2 7 7 9 2 4 7 7 2 7 8 2 2 4 6 1 2 7 8 2 2 4 5 7 2 7 8 1 2 7 8 1
C ar e x a q u atilis 1 4 4 6 1 4 4 7 1 2 5 1 1 4 4 9 1 2 4 7 1 4 4 8 1 2 3 8 1 4 4 8 1 4 4 5
C ar e x bi g el o wii 2 7 7 5 9 7 5 4 3 7 9 2 5 4 3 5 9 6 5 4 0 5 9 6 5 9 2
Eri o p h or u m a n g ustif oli u m 4 7 8 4 8 0 4 3 8 4 8 0 4 4 0 4 8 0 4 3 9 4 8 0 4 8 4
Eri o p h or u m r uss e ol u m 6 3 6 6 3 6 5 8 5 6 3 6 5 8 5 6 3 5 5 6 7 6 3 5 6 3 7
Eri o p h or u m v a gi n at u m 1 1 7 7 1 1 7 6 1 0 5 9 1 1 7 7 1 0 5 9 1 1 7 5 1 0 7 8 1 1 7 5 1 1 6 9
Tris et u m s pic at u m 5 7 7 5 7 8 4 6 5 5 7 8 4 7 1 5 7 8 5 4 1 5 7 7 5 7 9

B r y o p h yt e 2 3 3 6 2 3 3 4 2 1 2 7 2 3 3 9 2 1 2 3 2 3 3 7 2 0 9 2 2 3 3 6 2 3 3 7
A c r o c a r p o u s m o s s 1 5 5 3 1 5 5 1 1 3 5 8 1 5 5 1 1 3 5 8 1 5 5 0 1 3 6 9 1 5 5 0 1 5 5 4
Pl e u r o c a r p o u s  m o s s 9 8 3 9 8 5 8 3 4 9 8 4 8 1 7 9 8 5 8 9 4 9 8 3 9 7 4

Li c h e n 1 2 5 4 1 2 5 5 1 0 9 2 1 2 5 4 1 0 9 3 1 2 5 4 1 1 3 3 1 2 5 4 1 2 4 1
C r u st o s e 3 2 7 3 2 7 2 8 7 3 2 7 2 8 9 3 2 7 2 3 5 3 2 7 3 2 9
F oli o s e 8 3 9 8 3 9 7 4 5 8 4 0 7 4 7 8 3 9 7 3 1 8 3 9 8 3 7
F r uti c o s e 1 0 8 1 1 0 8 1 9 5 9 1 1 8 7 9 5 9 1 0 8 1 9 6 5 1 0 8 0 1 0 6 9

St a n di n g d e a d 3 6 4 6 3 6 4 9 3 2 4 9 3 7 6 1 3 2 4 8 3 6 4 7 3 2 1 7 3 6 4 7 3 6 5 4
L e af litt e r 2 9 4 2 2 9 4 4 2 6 9 7 2 9 4 0 2 6 9 5 2 9 4 0 2 5 5 2 2 9 4 2 2 9 1 1
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T a bl e 2. (c o ncl u d e d).

Y e a r

Ai r t e m p.

( a v g.)

Ai r t e m p.

( m a x.)

D e g r e e

d a y ( s u m)

S oil t e m p.

( a v g.)

S oil t e m p.

( m a x.)

T h a w d e pt h

( a v g.)

P r e ci p.

( s u m)

S oil  m oi st.

( a v g.)

U t qi a ġ vi k g ri d
D e ci d u o u s s h r u b 7 1 3 7 1 3 7 1 3 7 1 3 6 3 3 6 3 5 7 1 1 7 1 3 7 1 2

S ali x p ulc hr a 1 8 3 1 8 3 1 8 3 1 8 3 1 7 3 1 7 2 1 8 3 1 8 2 1 8 3
S ali x r ot u n dif oli a 6 8 9 6 8 9 6 8 8 6 8 9 6 1 4 6 1 4 6 8 9 6 8 9 6 9 0

F o r b 1 5 6 2 1 5 6 3 1 5 6 1 1 5 6 0 1 3 3 9 1 3 2 8 1 5 3 5 1 5 6 2 1 5 6 6
P et asit es fri gi d us 6 2 3 6 2 2 6 2 3 6 2 2 5 5 1 5 5 0 6 2 5 6 2 2 6 2 2
St ell ari a l a et a 5 6 2 5 6 2 5 6 3 5 6 3 4 9 8 4 9 7 5 5 7 5 6 2 5 6 1

G r a mi n oi d 2 7 1 5 2 7 1 4 2 7 1 3 2 7 1 6 2 4 4 5 2 4 4 9 2 7 2 1 2 7 1 6 2 7 2 1
Arct a gr ostis l atif oli a 5 6 7 5 6 9 5 6 8 5 6 9 5 1 4 5 1 6 5 7 1 5 6 9 5 7 0
C ar e x st a ns 1 8 2 0 1 8 2 0 1 8 1 8 1 8 1 9 1 6 5 6 1 6 5 3 1 8 2 5 1 8 1 9 1 8 2 2
D u p o nti a fis h eri 1 5 1 6 1 5 1 4 1 5 1 4 1 5 1 3 1 3 4 1 1 3 4 1 1 5 2 0 1 5 1 5 1 5 1 5
Eri o p h or u m r uss e ol u m 1 5 6 1 1 5 6 0 1 5 5 8 1 5 6 0 1 3 5 6 1 3 5 5 1 5 6 5 1 5 6 1 1 5 6 6
Eri o p h or u m trist e 1 4 0 8 1 4 0 6 1 4 0 9 1 4 0 8 1 2 5 9 1 2 5 6 1 4 2 1 1 4 1 1 1 4 1 4
L u z ul a arctic a 4 8 0 4 8 1 4 8 1 4 8 1 4 2 8 4 3 1 4 8 0 4 8 1 4 7 6
L u z ul a c o nf us a 7 0 3 7 0 3 7 0 2 7 0 2 6 4 0 6 3 4 7 0 6 7 0 2 7 0 6
P o a arctic a 1 1 9 1 1 1 8 8 1 1 8 9 1 1 8 9 1 0 4 4 1 0 4 6 1 1 8 3 1 1 8 9 1 1 8 6

B r y o p h yt e 2 9 7 8 2 9 7 6 2 9 8 0 2 9 7 9 2 6 2 0 2 6 1 4 2 9 7 1 2 9 7 6 2 9 8 5
A c r o c a r p o u s  m o s s 2 2 6 1 2 2 6 8 2 2 6 3 2 2 6 6 1 8 0 0 1 8 0 0 2 2 6 8 2 2 6 4 2 2 7 6
Pl e u r o c a r p o u s  m o s s 2 0 6 8 2 0 6 7 2 0 6 7 2 0 6 8 1 8 1 8 1 8 1 1 2 0 7 1 2 0 6 5 2 0 7 5
Li c h e n 1 2 0 3 1 2 0 3 1 2 0 4 1 2 0 3 1 0 8 1 1 0 8 0 1 2 0 4 1 2 0 3 1 2 0 4

F oli o s e 8 6 3 8 6 5 8 6 3 8 6 4 7 6 7 7 6 3 8 6 6 8 6 3 8 6 8
F r uti c o s e 9 4 9 9 4 8 9 4 9 9 4 9 8 6 0 8 6 0 9 4 8 9 5 0 9 5 0

St a n di n g d e a d 3 7 8 8 3 7 9 2 3 7 9 1 3 7 9 0 3 3 5 8 3 3 5 8 3 8 0 1 3 7 8 9 3 7 9 4
L e af litt e r 3 0 4 7 3 0 4 7 3 0 4 9 3 0 4 7 2 7 7 8 2 7 7 1 3 0 3 1 3 0 4 9 3 0 4 8

N o t e: V al u e s r e p r e s e nt t h e  wi d el y a p pli c a bl e i nf o r m ati o n c rit e ri o n ( W AI C) f r o m  B a y e si a n r e g r e s si o n  m o d el s b et w e e n c o v e r g r o u p s.  W AI C v al u e s  w e r e d et e r mi n e d aft e r

r e g r e s si n g a si n gl e l o g li n k e d c o v e r g r o u p v a ri a bl e t o e v e r y ot h e r f u n cti o n al g r o u p s e q u e nti all y.  V al u e s c a n b e c o m p a r e d  h o ri z o nt all y  wit h l o w e r  n u m b e r s i n di c ati n g a

b ett e r fit.  A P oi s s o n di st ri b uti o n  w a s a s s u m e d. Pl ot l o c ati o n ( n = 3 0)  w a s c o n si d e r e d a s o u r c e of r a n d o m e r r o r.  C ol u m n a n d r o w  h e a d e r s i n di c at e a bi oti c f a ct o r s a n d

f u n cti o n al g r o u p r e s p e cti v el y.  W AI C v al u e s f r o m si g nifi c a nt  m o d el s a r e i n di c at e d i n b ol d f o nt.
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At  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k, t h e g r o wt h  h ei g ht of v a s c ul a r pl a nt s  w a s a s s o ci at e d  wit h y e a r
(T a bl e 3 ).  At  Ut qi aġ vi k, t h e r e  w e r e al s o a  n u m b e r of r el ati o n s hi p s  wit h ai r t e m p e r at u r e.

Di s c u s si o n

T h e v e g et ati o n of t h e  A r cti c i s c h a n gi n g ( F r o st et al. 2 0 2 0 ).  G r a mi n oi d c o v e r i n c r e a s e d
5-f ol d at  At q a s u k o v e r 1 0 y e a r s; g r a mi n oi d c o v e r al s o i n c r e a s e d at  Ut qi a ġ vi k.  C h a n g e s i n
v e g et ati o n c o v e r o v e r ti m e i n  A r cti c c o m m u niti e s a r e i m p o rt a nt t o d o c u m e nt b e c a u s e pl a nt
c o m m u nit y c o m p o siti o n c a n g r e atl y i nfl u e n c e t h e o v e r all e n e r g y b al a n c e of t u n d r a e c o s y s-
t e m s. T h e e n e r g y b al a n c e of t u n d r a e c o s y st e m s i s c r u ci al f o r e c o s y st e m p r o c e s s e s, s u c h a s
c a r b o n a n d  n ut ri e nt c y cli n g,  pl a nt g r o wt h a n d  p r o d u cti vit y, a n d  mi c r o bi al a cti vit y ( L u n d
et al. 2 0 1 4 ).  W o o d y s p e ci e s (i. e.,  d e ci d u o u s a n d e v e r g r e e n s h r u b s)  h a v e  b e e n s h o w n t o
g r e a tl y al t e r  b el o w g r o u n d c a r b o n e x c h a n g e r a t e s ( P a r k e r e t al. 2 0 2 0 ); t h u s,  d r a m a ti c
i n c r e a s e s i n t h e c o v e r  of  w o o d y s p e ci e s  h a v e t h e  p o t e n ti al t o g r e a tl y al t e r e c o s y s t e m
st r u ct u r e a n d f u n cti o n.  A d diti o n all y, e n c r o a c h m e nt of t all- st at u r e d s h r u b s s h a d e s  n ei g h-
b o ri n g pl a nt s,  w hi c h  h a s b e e n s h o w n t o r e st ri ct pl a nt g r o wt h ( G r a gli a et al. 1 9 9 7 ).

I n c r e a s e s i n s h r u b a n d g r a mi n oi d c o v e r aff e c t  m o r e t h a n  pl a n t– pl a n t i n t e r a c ti o n s.
S h a di n g i m p o s e d f r o m  n ei g h b o ri n g s h r u b s  h a s b e e n s h o w n t o d el a y fl o w e ri n g,  w hi c h c o ul d
r e d u c e ( o r eli mi n at e)  p olli n at o r vi sit ati o n a n d ( o r)  b e r r y  p r o d u cti o n ( H o y e et al. 2 0 1 3 ).
C h a n g e s i n b e r r y p r o d u cti o n c o ul d aff e ct t h e p o p ul ati o n s of  m a m m ali a n a n d a vi a n s p e ci e s
t h at r el y o n  b e r ri e s a s a f o o d s o u r c e.  G r a mi n oi d s a n d  d e ci d u o u s s h r u b s a r e t h e  p ri m a r y
f o o d s o u r c e s f o r  m o st  A r cti c  h e r bi v o r e s. L o n g-t e r m  h e r bi v o r e e x cl u si o n e x p e ri m e nt s  h a v e
s h o w n t h at t h e a b s e n c e of  h e r bi v o r y (i. e., l e m mi n g s, c a ri b o u) g r e atl y alt e r s s e v e r al e c o s y s-
t e m p r o p e rti e s, i n cl u di n g l a bil e s oil  nit r o g e n, t h a w d e pt h,  w at e r t a bl e, a n d  C H 4 e x c h a n g e
(L a r a et al. 2 0 1 7 ; S u n d q vi st et al. 2 0 1 9 ). T h e  p r e s e n c e of  h e r bi v o r e s  h a s al s o c a u s e d a s hift
i n c o m m u nit y c o m p o siti o n i n  w et  m e a d o w c o m m u niti e s, f r o m p r e d o mi n at el y g r a mi n oi d s
t o  m o s s e s (L a r a et al. 2 0 1 7 ). I n a s h o rt-t e r m Ti b et a n al pi n e  m e a d o w, Li u et al. ( 2 0 1 7) d e m o n-
st r at e d t h at t h e  p h e n ol o g y of c o m m o n f o r b s  w a s s e n siti v e t o b ot h  m o wi n g a n d  nit r o g e n
a d diti o n.  E n h a n c e d  nit r o g e n l e v el s i n s oil s  d el a y e d fl o w e ri n g e v e nt s  b y a p p r o xi m at el y a
w e e k a n d  h alf,  w hil e  m o wi n g a n d  nit r o g e n a d diti o n s  h a st e n e d t h e fi r st a n d l a st fl o w e ri n g
ti m e s b y a s  m u c h a s a  w e e k.  H e r bi v o r y i n i n c r e a si n gl y  n ut ri e nt ri c h t u n d r a f a cilit at e d b y
i n c r e a si n g t h a w d e pt h s  m a y c a u s e pl a nt p h e n ol o g y t o a c c el e r at e f o r t u n d r a s p e ci e s.  M o r e
r e s e a r c h i s  n e e d e d t o  u n d e r st a n d t h e v a ri o u s t r o p hi c c a s c a d e s a s s o ci at e d  wit h s hift s i n
v e g et ati o n c o m m u nit y c o m p o siti o n, b ut d o c u m e nti n g v e g et ati o n c h a n g e o v e r ti m e a n d i n
r e s p o n s e t o  w a r mi n g i s t h e fi r st st e p t o  u n d e r st a n di n g  h o w t h e  A r cti c i s r e s p o n di n g t o a
w a r mi n g cli m at e ( P o st a n d F o r c h h a m m e r 2 0 0 8 ).

S p e ci e s  di v e r sit y ( b ot h S h a n n o n ’s i n d e x a n d Pi el o u ’s e v e n n e s s)  d e cli n e d at  b ot h sit e s
o v e r ti m e, o wi n g t o a di s p r o p o rti o n at e i n c r e a s e i n t h e a b u n d a n c e of s p e ci e s.  M e a s u r e s of
s p e ci e s ri c h n e s s ( al p h a,  b et a, a n d g a m m a  di v e r sit y)  di d  n ot c h a n g e.  D e cli n e s i n s p e ci e s
di v e r si t y c o n t r a di c t  p r e vi o u s s t u di e s s h o wi n g i n c r e a s e d s p e ci e s  di v e r si t y  o v e r ti m e
(Vill a r r e al et al. 2 0 1 2 ; L o k k e n et al. 2 0 2 0 ) a n d t h e g e n e r al p att e r n of i n c r e a s e d di v e r sit y at
w a r m e r l o c ati o n s ( W al k e r 1 9 9 5 ).  B e c a u s e s p e ci e s di v e r sit y i s a f u n cti o n of s p e ci e s e v e n n e s s,
i n c r e a s e s i n c o v e r f o r t h e d o mi n a nt s p e ci e s  wit h o ut t h e a d diti o n of  n e wl y i nt r o d u c e d s p e-
ci e s  w o ul d c a u s e a n o v e r all d e c r e a s e i n di v e r sit y.  B e c a u s e t h e st u d y sit e s s p a n a  wi d e r a n g e
of c o m m u nit y t y p e s, it i s  u nli k el y t h at a 3 0- pl ot s a m pl e i s s uffi ci e nt t o c a pt u r e all s p e ci e s
p r e s e nt i n t h e s u r r o u n di n g a r e a. P r e vi o u s st u di e s,  w hi c h f o c u s e d o n o n e o r t w o c o m m u nit y
t y p e s, s h o w e d i n c r e a s e d s p e ci e s ri c h n e s s ( g a m m a di v e r sit y) o v e r ti m e a s t h e a bi oti c c o n di-
ti o n s ( e. g., s oil  m oi st u r e, s oil t e m p e r at u r e, et c.) c h a n g e d, a n d  n e w s p e ci e s, i n cl u di n g  n e a r b y
s p e ci e s t h at  w e r e si m pl y a b s e nt f r o m pl ot s,  mi g r at e d i nt o t h e pl ot s.  A n ot h e r c o n si d e r ati o n
w h e n d et e r mi ni n g t r e n d s i n s p e ci e s di v e r sit y i s  w h et h e r t h e s p e ci e s i n q u e sti o n  w e r e eit h e r
u n c o m m o n  o r r a r e a t t h e  b e gi n ni n g  of t h e s t u d y. F o r i n s t a n c e,  w hil e P. a r cti c a w a s

H a r ri s et al. 8 8 9

P u bli s h e d b y  C a n a di a n S ci e n c e P u bli s hi n g
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T a bl e 3. T h e r el ati o n s hi p b et w e e n pl a nt  h ei g ht ( b y g r o wt h f o r m a n d s p e ci e s) a n d a bi oti c f a ct o r s at  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k.

Y e a r
Ai r t e m p.
( m e a n)

Ai r t e m p.
( m a x.)

D e g r e e
d a y ( s u m)

S oil t e m p.
( m e a n)

S oil t e m p.
( m a x.)

T h a w d e pt h
( m e a n)

P r e ci p.
( s u m)

S oil  m oi st.
( m e a n)

A t q a s u k g ri d
D e ci d u o u s s h r u b 0. 1 1 0. 0 2 0. 0 3 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 0

B et ul a n a n a 0. 0 7 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
S ali x p ulc hr a 0. 3 1 0. 0 3 0. 0 8 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 1 0.1 0 0. 0 0 0. 0 0

E v e r g r e e n s h r u b 0. 0 4 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 4  0. 0 3 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
C assi o p e t etr a g o n a 0. 0 3 0. 0 0 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
L e d u m p al ustr e 0. 0 5 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 4 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
V acci ni u m vitis-i d a e a 0. 1 0 0. 0 4 0. 0 5 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0

F o r b 0. 1 9 0. 0 2 0. 0 3 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 2 0. 0 0
R u b us c h a m a e m or us 0. 3 0 0. 0 3 0. 0 6 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 2 0. 0 8 0. 0 0 0. 0 0

G r a mi n oi d 0. 2 1 0. 0 4 0. 0 9 0. 0 1 0. 0 3  0. 0 2 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 1
C ar e x a q u atil us 0. 3 1 0. 0 4 0. 0 9 0. 0 1 0. 0 4  0. 0 3  0. 0 4 0. 0 0 0. 0 3
C ar e x bi g el o wii 0. 1 5 0. 0 2 0. 0 6 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
Eri o p h or u m r uss e ol u m 0. 4 4 0. 0 5 0.1 1 0. 0 2 0. 1 0  0. 1 2 0. 0 4 0. 0 6 0. 0 0
Eri o p h or u m v a gi n at u m 0. 1 8 0. 0 5 0. 1 3 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 0
Tris et u m s pic at u m 0. 3 0 0. 0 3 0. 0 8 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 0 0.1 7 0. 0 1 0. 0 0

U t qi a ġ vi k g ri d
D e ci d u o u s s h r u b 0. 0 6 0. 0 4 0. 0 3 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0

S ali x p ulc hr a 0. 0 2 0. 0 6 0. 1 0  0. 0 7 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 5 0. 0 0
S ali x r ot u n dif oli a 0. 0 8 0. 0 2 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 0

E v e r g r e e n s h r u b — — — — —  —  —  — —
F o r b 0. 0 4 0. 0 5 0. 0 5  0. 0 3 0 .0 0 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 1

P et asit es fri gi d us 0. 0 5 0. 0 4 0. 0 4 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 5
S a xifr a g a c er n u a 0. 1 6 0. 0 9 0. 1 8 0. 0 7 0. 0 8 0. 0 6 0. 0 0 0. 0 4 0. 0 0
St ell ari a l a et a 0. 0 5 0. 1 5  0. 1 2  0. 1 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 5 0. 0 0 0. 0 3

G r a mi n oi d 0. 2 1  0. 1 4  0. 1 4 0. 0 9 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 1
Arct a gr ostis l atif oli a 0. 2 0 0. 0 5 0. 0 5 0. 0 2 0. 0 0 0. 0 2 0. 0 8 0. 0 0 0. 0 1
C ar e x st a ns 0. 2 0  0. 1 1  0. 1 1 0. 0 6 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 1
D u p o nti a fis h eri 0. 2 6  0. 2 4  0. 2 4  0. 1 7 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0
Eri o p h or u m r uss e ol u m 0. 3 9  0. 1 8  0. 2 2 0.1 2 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 0 0. 0 0
Eri o p h or u m trist e 0. 3 4  0. 2 1  0. 2 2 0.1 3 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 1 0. 0 1 0. 0 0
L u z ul a arctic a 0. 0 0 0. 0 7 0. 0 6 0. 0 6 0. 0 3 0. 0 9 0.1 2 0. 0 1 0. 1 9
L u z ul a c o nf us a 0. 1 1  0. 1 0  0. 1 3  0. 1 0  0. 1 1  0. 1 4  0. 1 7 0. 0 0 0. 0 0
P o a arctic a 0. 1 2  0. 1 4  0. 1 2  0. 1 0 0. 0 1 0. 0 3 0. 0 0 0. 0 0 0. 0 0

N o t e: V al u e s r e p r e s e nt  m a r gi n al r 2 v al u e s f r o m g e n e r al li n e a r  mi x e d  m o d el s r e g r e s si n g f u n cti o n al g r o u p a v e r a g e  m a x  h ei g ht  wit h a bi oti c f a ct o r s i n cl u di n g ti m e. Pl ot

l o c ati o n a n d y e a r  w e r e c o n si d e r e d s o u r c e s of r a n d o m e r r o r (n v a ri e s b y f u n cti o n al g r o u p a n d sit e, s e e t h e S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 5 2 ).  C ol u m n  h e a d e r s

i n di c at e a bi oti c v a ri a bl e s a n d r o w  h e a d e r s i n di c at e b r o a d f u n cti o n al g r o u p s.  V al u e s i n b ol d f o nt r e p r e s e nt si g nifi c a nt eff e ct s.
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wi d e s p r e a d o v e r t h e  Ut qi a ġ vi k  A R C S S g ri d, it s  di st ri b uti o n o v e r t h e  At q a s u k  A R C S S g ri d
w a s q uit e l o w, e v e n at t h e b e gi n ni n g of t h e o b s e r v ati o n p e ri o d, a p p e a ri n g o nl y i n 2 0 1 5 i n
At q a s u k ( S u p pl e m e nt a r y  d at a, Fil e S 1,  T a bl e S 4 2 ).  O v e r l o n g e r o b s e r v ati o n  p e ri o d s, it i s
li k el y t h at  n e w s p e ci e s  will i n v a d e  b ot h r e gi o n s a n d r e v e r s e t h e o b s e r v e d t r e n d of t h e
d e cli n e i n s p e ci e s  di v e r si t y a t t h e si t e s.  A d di ti o n all y,  m o r e i n t e n s e  h e r bi v o r y c o ul d
i nfl u e n c e t hi s t r e n d: c a ri b o u c a n c a u s e d e cli n e s i n li c h e n  p o p ul ati o n s (B e r n e s et al. 2 0 1 5 ;
S u n d q vi st et al. 2 0 1 9 ); r ei n d e e r e x cl u si o n e x p e ri m e nt s  h a v e s h o w n t h at pl a nt s  wit h l o w st at-
u r e a n d l o w l e af a r e a e x p e ri e n c e d e cli n e s i n t h e a b s e n c e of g r a zi n g ( K a a rl ej a r vi et al. 2 0 1 7 ).
W hil e g r a zi n g t e n d s t o i n c r e a s e s p e ci e s di v e r sit y, it c o ul d b e off s et b y s oil  n ut ri e nt i n p ut s,
s u c h a s  ni t r o g e n,  w hi c h  m a y i n c r e a s e a s a r e s ul t  o f  h e r bi v o r y ( B o r e r e t al. 2 0 1 4 ;
K a a rl ej a r vi et al. 2 0 1 7 ). Si g n s of i nt e n s e g r a zi n g a r e  n eit h e r o b vi o u s  n o r  w ell q u a ntifi e d at
t h e pl ot l e v el, a n d a r e a f o c u s of f ut u r e i n v e sti g ati o n.

T h e i n c r e a s e i n pl a nt c o v e r o b s e r v e d i n t hi s st u d y, p a rti c ul a rl y at  At q a s u k, i s c o n si st e nt
wit h t h e r e c e nt g r e e ni n g of t h e  N o rt h Sl o p e of  Al a s k a,  w hi c h  h a s b e e n d et e ct e d b y s at ellit e
o b s e r v ati o n s ( F r o st et al. 2 0 2 0 ).  Ot h e r st u di e s  h a v e att ri b ut e d g r e e n t r e n d s  wit h c h a n g e s i n
p h ot o s y nt h eti c bi o m a s s, g r e e n l e af a r e a i n d e x ( L AI), pl a nt c o v e r, a n d v e g et ati o n p r o d u cti v-
it y (Ji a et al. 2 0 0 9; F o r b e s et al. 2 0 1 0 ; B e c k a n d  G o et z 2 0 1 1 ; E p st ei n et al. 2 0 1 2 ; B h att et al.
2 0 1 3 ; P atti s o n et al. 2 0 1 5 ; J u a n d  M a s e k 2 0 1 6; K o b a y a s hi et al. 2 0 1 8 ; W alt h e r et al. 2 0 1 8 ).
G r e e ni n g t r e n d s a c r o s s t h e  A r cti c a r e c o m pl e x, a n d  n ot all st u di e s c o m e t o t h e s a m e c o n cl u-
si o n s ( B e a mi s h et al. 2 0 2 0 ; M y e r s- S mit h et al. 2 0 2 0 ), a n d a di s a g r e e m e nt b et w e e n s e n si n g
pl atf o r m s a n d a p p r o a c h e s  h a s b e e n o b s e r v e d ( G u a y et al. 2 0 1 4 ).  C o m m o n s p e ct r al i n di c e s
u s e d t o d et e ct v e g et ati o n, s u c h a s t h e  n o r m ali z e d diff e r e n c e v e g et ati o n i n d e x ( N D VI),  h a v e
b e e n s h o w n t o b e s e n siti v e t o  n o n v e g et ati o n l a n d s c a p e f e at u r e s s u c h a s  w at e r i n s at u r at e d
t u n d r a, s n o w c o v e r, a n d e v e n s h a d o w ( G a m o n et al. 2 0 1 3 ; R a y n ol d s et al. 2 0 1 3 ; P atti s o n et al.
2 0 1 5 ).  A d di ti o n all y,  pl a n t  m oi s t u r e c o n t e n t, s u c h a s t h e  m oi s t u r e i n s p h a g n u m  m o s s
m o u n d s, c a n  d r a s ti c all y al t e r  N D VI  b y a s  m u c h a s 8 0 %,  d e p e n di n g  o n  m oi s t u r e l e v el s
(M a y et al. 2 0 1 8 ).  T h e r ef o r e, it i s e s s e nti al t h at v e g et ati o n  m o nit o ri n g  b e c o u pl e d  wit h
r e m ot e s e n si n g t o  u n d e r st a n d t h e d ri v e r s of c h a n g e.

D ri v e r s  of v e g e t a ti o n c h a n g e

O v e r all, t h e b e st p r e di ct o r s f o r c h a n g e i n eit h e r c o v e r o r g r o wt h  h ei g ht  w e r e y e a r, s oil
t e m p e r at u r e, s oil  m oi st u r e, o r ai r t e m p e r at u r e.  T h e st r o n g r el ati o n s hi p  b et w e e n  pl a nt
c o v e r a n d pl a nt g r o wt h  h ei g ht  wit h y e a r i m pli e s a c u m ul ati v e r e s p o n s e t o r e gi o n al cli m at e
w a r mi n g. T h e c o r r e s p o n d e n c e s b et w e e n v e g et ati o n c o v e r, s oil  m oi st u r e, a n d t e m p e r at u r e
of t h e c u r r e nt y e a r ’s g r o wi n g s e a s o n s u g g e st s c o n si d e r a bl e  pl a sti cit y i n o v e r all t u n d r a
v e g e t a ti o n g r o w t h  b e t w e e n y e a r s ( W al k e r e t al. 1 9 9 4 ; v a n d e r W al a n d S ti e n 2 0 1 4 ).
Bi o m a s s i n t u n d r a r e gi o n s  h a s  b e e n li n k e d t o s oil t e m p e r a t u r e ( Hill a n d  H e n r y 2 0 1 1 ;
N at ali et al. 2 0 1 2 ). S oil  m oi st u r e a n d p r e ci pit ati o n a r e k n o w n c o n st r ai nt s o n t h e g r o wt h of
A r cti c v e g et ati o n ( C h a pi n et al. 1 9 9 6 ; Bl o k et al. 2 0 1 1 ). I n o u r st u d y,  p r e ci pit ati o n  w a s a
m o d e s t  p r e di c t o r of c o v e r c h a n g e,  b u t  di d  n o t s u c c e s sf ull y  p r e di c t c h a n g e s i n g r o w t h
h ei g ht. S oil  m oi st u r e  w a s a n i m p o rt a nt  p r e di ct o r i n  At q a s u k, a n d a  m o d e st  p r e di ct o r of
c o v e r c h a n g e i n  Ut qi a ġ vi k, a s  w ell a s a  m o d e st  p r e di ct o r of  h ei g ht c h a n g e at eit h e r sit e.
T hi s i s r e a s o n a bl e, gi v e n t h at p a st  w o r k  h a s i n di c at e d t h at s oil  m oi st u r e i s a li miti n g f a ct o r
f o r v e g et ati o n g r o wt h (C h a pi n et al. 1 9 9 5 ; G a m o n et al. 2 0 1 3 ; B otti n g 2 0 1 5 ). T h a w d e pt h  w a s
a  m o d e st p r e di ct o r of c o v e r c h a n g e at eit h e r r e s e a r c h sit e a n d  w a s  n ot a s  w ell- r e p r e s e nt e d
a s s oil t e m p e r at u r e f o r p r e di cti n g pl a nt  h ei g ht c h a n g e at eit h e r sit e, alt h o u g h t h a w d e pt h
w a s a s s o ci at e d  wit h c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d g r o wt h ( S c h u u r et al. 2 0 0 7 ; L a nt z et al.
2 0 0 9 ). It  w o ul d b e b e n efi ci al f o r f ut u r e st u di e s t o di s c e r n t h e b e st g r o u p s of p r e di ct o r s f o r
b r o a d f u n cti o n al g r o u p s a n d t h e  m o st c o m m o n t a x a, vi a  m ulti v a ri at e  m o d eli n g o n t hi s
d at a s et.

H a r ri s et al. 8 9 1
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C o m p a ri s o n  b e t w e e n r e gi o n s

T h e l a r g e r d o c u m e nt e d c h a n g e at t h e l o w e r  A r cti c sit e,  At q a s u k, r el ati v e t o t h e  hi g h e r
A r cti c sit e,  Ut qi a ġ vi k, i s c o n si st e nt  wit h  p r e vi o u s st u di e s t h at f o u n d g r e at e r c h a n g e s i n
t h e c o v e r of s h r u b s at  w a r m e r l o c ati o n s ( W al k e r et al. 2 0 0 6 ; El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ).  W hil e
Ut qi a ġ vi k i s c o n si d e r e d a c o a st al l o w  A r cti c s u b z o n e  C sit e, it  m a y sl o wl y t r a n siti o n t o  m o r e
r e s e m bl e l o w a r cti c s u b z o n e  D c o m m u niti e s if e r e ct s h r u b s b e c o m e  m o r e d o mi n a nt, a n d a n
i nfl u x of s o ut h e r n s p e ci e s t h at a r e  b ett e r a d a pt e d t o  w a r m  w e at h e r  m o v e i n; a n e c d ot al
e vi d e n c e i n di c at e s t h e p r e s e n c e of s e v e r al S ali x s p e ci e s p r e s e nt i n t h e r e gi o n,  w hi c h  w e r e
n ot s a m pl e d  d u ri n g t h e 1 9 8 0 s ( M u r r a y a n d  M u r r a y 1 9 7 8 ).  Gl o b al  m o ni t o ri n g  n e t w o r k s
a c r o s s t h e t u n d r a bi o m e  h a v e s h o w n a g e n e r al i n c r e a s e i n t h e st at u r e of  m o st t u n d r a pl a nt s
a n d c o n si st e nt i n c r e a s e s i n c o v e r o v e r ti m e ( p a rti c ul a rl y f o r s h r u b s),  w hi c h i s c o n si st e nt
wit h o u r o w n fi n di n g s ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 ; M y e r s- S mit h et al.
2 0 1 9 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 2 0 ).

O u r r e s ult s a r e c o n si s t e n t  wit h e x p e ri m e n t al  w a r mi n g s t u di e s t h a t  h a v e s h o w n a n
i n c r e a s e i n s h r u b a n d g r a mi n oi d c o v e r  wi t h t e m p e r a t u r e a t  o t h e r t u n d r a l o c a ti o n s
(C all a g h a n et al. 2 0 1 1 ; El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 2 0 ) a n d at a dj a c e nt sit e s at
At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k,  w hi c h al s o i n cl u d e d a n i n c r e a s e i n c a n o p y  h ei g ht ( H olli st e r et al.
2 0 1 5 ). I n c r e a s e s i n t h e  h ei g ht s of g r a mi n oi d s i n  Ut qi aġ vi k a n d of g r a mi n oi d s a n d s h r u b s
i n  At q a s u k a r e c o n si st e nt  wit h fi n di n g s f r o m ot h e r r e s e a r c h t h at s h o w e d  wit h  w a r mi n g
a n d ti m e, g r a mi n oi d s i n c r e a s e i n  h ei g ht i n c o ol e r r e gi o n s a n d d e ci d u o u s s h r u b s i n c r e a s e
i n  h ei g ht i n  w a r m e r r e gi o n s (El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ; J o r g e n s o n et al. 2 0 1 5).  A si mil a r l o n g-
t e r m  m o nit o ri n g st u d y o n  Qi ki qt a r u k- H e r s c h el I sl a n d i n  C a n a d a f o u n d t h at a v e r a g e c a n o p y
h ei g ht d o u bl e d f r o m 1 9 9 9 t o 2 0 1 7, a n d t h at t u n d r a s h r u b  h ei g ht i n c r e a s e d a n d  w a s d ri v e n
b y s e n siti vit y t o s u m m e r g r o wi n g t e m p e r at u r e s ( M y e r s- S mit h et al. 2 0 1 9 ). T h e o n e  n ot a bl e
e x c e pti o n i s  w a r mi n g e x p e ri m e nt s oft e n s h o w a d e cli n e i n b r y o p h yt e s a n d li c h e n s a s v a s c u-
l a r pl a nt s i n c r e a s e;  h e r e,  w e s h o w c o n si d e r a bl e v a ri a bilit y i n t h e c o v e r of t h e s e t a x a,  wit h
t h e o nl y si g nifi c a nt c h a n g e b ei n g a d e cli n e i n a c r o c a r p o u s  m o s s e s at  Ut qi a ġ vi k. J o r g e n s o n
et al. ( 2 0 1 5) n ot e d  d e c r e a s e s i n t h e c o v e r of a c r o c a r p o u s  m o s s e s i n a l o w  A r cti c st u d y i n
t h e  A r c ti c  N a ti o n al  Wil dlif e  R e f u g e,  w hil e t h e c o v e r  o f  o t h e r  b r y o p h y t e s r e m ai n e d
u n c h a n g e d, s u g g e sti n g t h at a d e cli n e i n a c r o c a r p o u s  m o s s e s  m a y b e c o m m o n i n  m o r e t h a n
o n e c o a st al  A r cti c e c o s y st e m. Fi n di n g s f r o m  w a r mi n g e x p e ri m e nt s i n pl ot s a dj a c e nt t o t hi s
st u d y i n  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k al s o s u g g e st t h at t h e l a c k of a c o n si st e nt d e c r e a s e i n b r y o-
p h yt e a n d li c h e n c o v e r i s li k el y  d u e t o c o n si d e r a bl e v a ri a bilit y i n c o v e r  b et w e e n y e a r s
(H olli st e r et al. 2 0 1 5 ).  Gi v e n t h at t h e a v e r a g e c o v e r of v a s c ul a r pl a nt s  h a s o nl y a p p r o a c h e d
f ull c o v e r ( 1 0 0 %) i n t h e p a st f e w y e a r s, a n d t h e r e i s a c o n si d e r a bl e a m o u nt of o p e n g r o u n d,
it i s t h e r ef o r e p o s si bl e t h at v a s c ul a r pl a nt s  h a v e  n ot y et i m p o s e d c o n si d e r a bl e s h a di n g o r
c o n si d e r a bl e l e v el s of ot h e r a d v e r s e eff e ct s, s u c h a s  d e c r e a si n g  n ut ri e nt a v ail a bilit y, o n
n o n v a s c ul a r  pl a nt s. I n c o n si st e nt t r e n d s i n  b r y o p h yt e c o v e r c o ul d al s o  b e att ri b ut e d t o
fl u ct u ati o n s i n l e m mi n g p o p ul ati o n s, p a rti c ul a rl y at  Ut qi a ġ vi k,  w hi c h  h a v e b e e n s h o w n t o
d r a s ti c all y r e d u c e g r a mi n oi d c o v e r a n d  p r o m o t e  b r y o p h y t e c o v e r ( L a r a e t al. 2 0 1 7 ).
H e r bi v o r y c o u pl e d  wit h s e n siti vit y t o e v e n s m all fl u ct u ati o n s i n t e m p e r at u r e ( H olli st e r et al.
2 0 1 5 )  m a y e x pl ai n  m u c h of t h e i nt e r a n n u al v a ri a bilit y i n t u n d r a v e g et ati o n c o v e r (J o h n s o n
et al. 2 0 1 1 ).  A d diti o n all y, alt h o u g h  n ot a f o c u s of t hi s st u d y, t h e r e  h a s  b e e n  n oti c e a bl e
i c e- w e d g e d e g r a d ati o n a r o u n d a f e w pl ot s,  w hi c h  m a y  h a v e c o nt ri b ut e d t o c h a n g e s i n pl a nt
c o v e r o r g r o wt h  h ei g ht.

T h e c o v e r of st a n di n g d e a d pl a nt s a n d l e af litt e r  w e r e s o m e w h at i n v e r s e t o e a c h ot h e r at
b ot h sit e s ( S u p pl e m e nt a r y d at a, Fil e S 1, T a bl e S 1 2 ).  Ot h e r st u di e s  h a v e i n di c at e d t h at st a n d-
i n g  d e a d c o v e r fl u ct u at e s  b et w e e n y e a r s a s a f u n cti o n of l e af r et e nti o n ti m e (K n a p p a n d
S e a s t e d t 1 9 8 6 ) a n d  h e r bi v o r y, e s p e ci all y  d u ri n g y e a r s  wi t h l a r g e  p o p ul a ti o n s  o f
l e m mi n g s (Vill a r r e al et al. 2 0 1 2 ).  B ot h p r o c e s s e s  m a y a c c o u nt f o r t h e i n c r e a s e i n l e af litt e r.

8 9 2 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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It i s p r o b a bl e t h at, at l e a st f o r o u r st u d y sit e ( At q a s u k),  m u c h of t h e i n c r e a s e i n l e af litt e r
c o ul d b e att ri b ut e d t o t h e l a r g e i n c r e a s e i n g r a mi n oi d c o v e r. St a n di n g d e a d a n d l e af litt e r
c o v e r a r e i m p o rt a nt t o i n cl u d e i n v e g et ati o n c o v e r c h a n g e st u di e s b e c a u s e t h e y i nfl u e n c e
t h e c o m p o siti o n of t h e s u r r o u n di n g  pl a nt c o m m u nit y a n d t h e o v e r all  p r o d u cti vit y of t h e
e c o s y st e m ( K n a p p a n d S e a st e dt 1 9 8 6 ). L e af litt e r a c c u m ul ati o n c o u pl e d  wit h i n c r e a s e d
t e m p e r at u r e s o v e r ti m e al s o i nfl u e n c e s  d e c o m p o siti o n r at e s,  w hi c h  h a s t h e  p ot e nti al t o
alt e r t h e r at e of c a r b o n e x c h a n g e, a n d t h e r ef o r e t h e o v e r all c a r b o n b u d g et, i n t h e t u n d r a
(M c L a r e n et al. 2 0 1 7 ; P a r k e r et al. 2 0 1 8 ).

T h e r e a r e s e v e r al s o u r c e s of  u n c e rt ai nt y t h at  h a v e  n ot al r e a d y b e e n  n ot e d i n t hi s st u d y.
D e s pit e s a m pli n g e a c h pl ot  wit hi n t h e s a m e 1 4 d a y- of-t h e- y e a r r a n g e a c r o s s y e a r s, v e g et a-
ti o n  m e a s u r e m e nt s  w e r e s p r e a d a c r o s s t h e s e a s o n a n d t h e f r e q u e n c y of a bi oti c  m e a s u r e-
m e nt s  w a s  u p t o a 2- w e e k i nt e r v al. T h e a s y n c h r o n y b et w e e n  m e a s u r e m e nt s c a n  m a s k t h e
a s s o ci a ti o n s. F o r e x a m pl e,  wi t hi n- s e a s o n v a ri a bili t y i n  m oi s t u r e l e v el s, e s p e ci all y f o r
m o s s e s, c a n i nfl u e n c e c o v e r e sti m at e s, a n d e a rl y s a m pli n g d u ri n g a c ol d s u m m e r o r l at e r
s a m pli n g  d u ri n g a  w a r m  d r y y e a r c o ul d c o nt ri b ut e t o a n n u al  diff e r e n c e s. L a stl y, t h e r e i s
e vi d e n c e t h at t h e  n o n g r o wi n g s e a s o n t e m p e r at u r e  m a y  b e a n i m p o rt a nt  d et e r mi n a nt of
pl a nt  p r o d u cti vit y ( Mi a o et al. 2 0 2 0 ),  w hi c h  w a s  n ot a d d r e s s e d i n t hi s st u d y, a n d  w e  di d
n ot a c c o u nt f o r t h e c u m ul ati v e eff e ct s of  p r e vi o u s y e a r s o n e a c h y e a r ( v a n  d e r  W al a n d
Sti e n 2 0 1 4 ).

C o n cl u si o n s

O u r r e s ult s s h o w t h at t h e pl a nt c o v e r a n d pl a nt  h ei g ht i n c r e a s e d f r o m 2 0 1 0 t o 2 0 1 9 at o u r
t w o r e s e a r c h sit e s,  w hi c h  w e r e di sti n g ui s h e d b y cli m ati c f a ct o r s a n d g e o g r a p hi c al di st a n c e.
W hil e pl a nt c o v e r a n d g r o wt h  h ei g ht  w e r e a s s o ci at e d  wit h  m a n y a bi oti c f a ct o r s s u c h a s s oil
m oi st u r e a n d s oil t e m p e r at u r e,  m o st of t h e c h a n g e s i n v e g et ati o n  w e r e b e st p r e di ct e d b y
y e a r.  A t  b ot h sit e s, si g nifi c a nt c o v e r c h a n g e  w a s  d ri v e n  b y s hift s i n s p e ci e s  wit hi n t h e
g e n e r a C a r e x a n d E ri o p h o r u m. I n  At q a s u k, t h e r e  w a s  m o r e c o v e r c h a n g e i n s h r u b s t h a n i n
Ut qi a ġ vi k.  Di v e r sit y i n di c e s at  b ot h sit e s i n di c at e d t h at s p e ci e s e v e n n e s s  d e c r e a s e d o v e r
t h e  m o nit o ri n g p e ri o d.  Gi v e n t h e si mil a rit y of t h e s e c h a n g e s b et w e e n sit e s a n d t h e c o n si s-
t e n c y of fi n di n g s  wit h a dj a c e nt  w a r mi n g e x p e ri m e nt s ( H olli st e r et al. 2 0 1 5 ), it i s li k el y t h at
t h e i n c r e a s e i n pl a nt c o v e r at b ot h sit e s i s t h e r e s ult of r e gi o n al cli m at e  w a r mi n g.

D o c u m e nti n g a n d  u n d e r st a n di n g v e g et ati v e a n d e n vi r o n m e nt al c h a n g e s i s i m p o rt a nt
f o r  m a n y r e a s o n s. S u c c e s sf ull y  p r e di cti n g c h a n g e s a s  n at u r al c o m m u niti e s e x p e ri e n c e
cli m at e c h a n g e  will all o w r e s e a r c h e r s a n d  n at u r al r e s o u r c e  m a n a g e r s t o b ett e r  m ai nt ai n
e c o s y st e m s e r vi c e s a n d  n at u r al r e s o u r c e s. T o  u n d e r st a n d t h e b ott o m- u p eff e ct s  wit hi n e c o-
s y st e m s, it i s  n e c e s s a r y t o  u n d e r st a n d t h e pl a nt c o m m u nit y. Pl a nt c o m m u nit y  m et ri c s, s u c h
a s c o v e r a n d  h ei g ht, a r e  u s ef ul f o r  u n d e r st a n di n g t h e i nfl u e n c e of c o m p etiti o n, al b e d o, a n d
h a bit at s uit a bilit y.  A n e v e r- e v ol vi n g a w a r e n e s s of  h o w e n vi r o n m e nt al a bi oti c f a ct o r s i nfl u-
e n c e t h e c h a r a ct e ri sti c s of  pl a nt c o m m u niti e s a c r o s s t h e  A r cti c i s  n e c e s s a r y t o  d e v el o p
m o r e  u s ef ul  m o d el s f o r  p r e di cti n g c h a n g e s. It  w o ul d  b e  u s ef ul t o  d e v el o p a  m ulti v a ri at e
s et of  m o d el s t o p r e di ct c h a n g e s t h at  m a y i nt e g r at e p h e n ol o gi c al a n d pl a nt t r ait o b s e r v a-
ti o n s  wit h v e g et ati o n c o v e r.  A d diti o n all y, i n v e sti g ati n g  w h et h e r s at ellit e o r a e ri al i m a g e r y
c o r r o b o r at e s o u r fi n di n g s at t h e s e sit e s  w o ul d  b e  h el pf ul f o r  b ett e r  u n d e r st a n di n g t h e
c h a n g e s i n a n d a r o u n d t h e g r e at e r r e gi o n.

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

T h e a ut h o r s  w o ul d li k e t o t h a n k all  p a st a n d  p r e s e nt  m e m b e r s of t h e  A r cti c  E c ol o g y
P r o g r a m ( A E P) at t h e  G r a n d  V all e y St at e  U ni v e r sit y f o r i n s pi r ati o n a n d a s si st a n c e  wit h t h e
c oll e cti o n of v e g et ati o n c o v e r  m e a s u r e m e nt s.  W e al s o t h a n k t h e p a st a n d p r e s e nt  m e m b e r s
of t h e S y st e m s E c ol o g y L a b ( S E L) at t h e  U ni v e r sit y of T e x a s at El P a s o f o r a s si st a n c e  wit h t h e
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a bi oti c  m e a s u r e m e nt c oll e cti o n s. L o gi sti c s  w a s p r o vi d e d b y  UI C S ci e n c e a n d  w e t h a n k t h e m
a n d t h e c o m m u niti e s of  At q a s u k a n d  Ut qi a ġ vi k f o r t h ei r s u p p o rt.  W e al s o t h a n k t h e a n o n y-
m o u s r e vi e w e r s  w h o s e c riti ci s m st r e n gt h e n e d t hi s  m a n u s c ri pt. T hi s st u d y  w a s  m a d e  p o s-
si bl e  wi t h f u n di n g f r o m t h e  N a ti o n al S ci e n c e F o u n d a ti o n ( 0 8 5 6 5 1 6, 1 4 3 2 2 7 7, 1 5 0 4 2 2 4,
1 8 3 6 8 3 9).  D at a a r e a v ail a bl e f r o m t h e  A r cti c  D at a  C e nt r e.

A ut h or c o ntri b uti o n s

J. H.  w r ot e t h e  m a n u s c ri pt,  p e rf o r m e d all st ati sti c al a n al y s e s, a n d c oll e ct e d v e g et ati o n
c o v e r  m e a s u r e m e nt s;  R. H.  h el p e d t o  p r o vi d e f u n di n g f o r t h e st u d y,  h el p e d c o- w rit e t h e
m a n u s c ri pt, a n d a s si st e d  wit h  d at a a n al y s e s;  T. B.  h el p e d t o f o r m ul at e t h e st u d y  d e si g n
a n d c oll e ct e d t h e v e g et ati o n c o v e r  m e a s u r e m e nt s;  C. T.  h el p e d t o  p r o vi d e f u n di n g f o r t h e
s t u d y, c o n t ri b u t e d a bi o ti c  d a t a, a n d r e vi s e d t h e  m a n u s c ri p t;  K. B.  h el p e d t o  w ri t e t h e
m a n u s c ri pt a n d c oll e ct e d v e g et ati o n c o v e r  m e a s u r e m e nt s; J. M.,  R. B., a n d J. L. e st a bli s h e d
t h e c u r r e nt v e g et ati o n  pl ot s, l e d e a rl y v e g et ati o n c o v e r  m e a s u r e m e nt s, a n d r e vi s e d t h e
m a n u s c ri pt;  H. C. c oll e ct e d v e g et ati o n c o v e r m e a s u r e m e nt s a n d r e vi s e d t h e  m a n u s c ri pt;
S. V.,  M. O., a n d T. F. c oll e ct e d t h e a bi oti c  m e a s u r e m e nt s a n d r e vi s e d t h e  m a n u s c ri pt.

R ef er e n c e s

A M A P. 2 0 1 9.  A M A P  Cli m at e  C h a n g e  U p d at e 2 0 1 9:  A n  U p d at e t o  K e y Fi n di n g s of S n o w,  W at e r, I c e a n d P e r m af r o st i n
t h e  A r cti c ( S WI P A) 2 0 1 7.  A r cti c  M o nit o ri n g a n d  A s s e s s m e nt P r o g r a m ( A M A P),  O sl o,  N o r w a y, p p. 1 – 1 2.

A ni si m o v,  O., a n d  R e n e v a, S. 2 0 0 6. P e r m af r o st a n d c h a n gi n g cli m at e:  T h e  R u s si a n  p e r s p e cti v e.  A m bi o, 3 5 ( 4):
1 6 9 – 1 7 5. d oi: 1 0.1 5 7 9/ 0 0 4 4- 7 4 4 7( 2 0 0 6) 3 5[ 1 6 9: P A C C T R] 2. 0. C O; 2 . P MI D: 1 6 9 4 4 6 4 1 .

A rft,  A. M.,  W al k e r,  M. D.,  G u r e vit c h, J.,  Al at al o, J. M.,  B r et- H a rt e,  M. S.,  D al e,  M., et al. 1 9 9 9.  R e s p o n s e s of t u n d r a
pl a nt s t o e x p e ri m e nt al  w a r mi n g:  M et a- a n al y si s of t h e i nt e r n ati o n al t u n d r a e x p e ri m e nt.  E c ol.  M o n o g r. 6 9 ( 4):
4 9 1 – 5 1 1. d oi: 1 0.1 8 9 0/ 0 0 1 2- 9 6 1 5( 1 9 9 9) 0 6 9[ 0 4 9 1: R O T P T E] 2. 0. C O; 2 .
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2 0 1 9 – 2 0 2 4. d oi: 1 0.1 0 9 8/ r st b. 2 0 1 0. 0 0 2 1 .

W alt h e r, S.,  G u a nt e r, L.,  H ei m,  B., J u n g,  M.,  D u v eill e r,  G.,  W ol a ni n,  A., a n d S a c h s, T. 2 0 1 8.  A s s e s si n g t h e d y n a mi c s of
v e g et ati o n p r o d u cti vit y i n ci r c u m p ol a r r e gi o n s  wit h diff e r e nt s at ellit e i n di c at o r s of g r e e n n e s s a n d p h ot o s y nt h e-
si s.  Bi o g e o s ci e n c e s, 1 5 ( 2 0): 6 2 2 1– 6 2 5 6. d oi: 1 0. 5 1 9 4/ b g-1 5- 6 2 2 1- 2 0 1 8 .

Zi m o v, S. A., S c h u u r, E. A. G., a n d  C h a pi n, F. S. III. 2 0 0 6. P e r m af r o st a n d t h e gl o b al c a r b o n b u d g et. S ci e n c e, 3 1 2 ( 5 7 8 0):
1 6 1 2 – 1 6 1 3. d oi: 1 0.1 1 2 6/ s ci e n c e.1 1 2 8 9 0 8 . P MI D: 1 6 7 7 8 0 4 6.

8 9 8 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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