
A R TI C L E

C a n pl a nt f u n cti o n al t r ait s e x pl ai n s hift s i n
c o m m u nit y c o m p o siti o n i n a c h a n gi n g  A r cti c ? 1

K atl y n  R.  B et w a y- M a y,  R o b e rt  D.  H olli st e r, J e r e m y L.  M a y, J a c o b  A.  H a r ri s,
Willi a m  A.  G o ul d, a n d St e v e n F.  O b e r b a u e r

A b s t r a c t: T h e  A r cti c i s  w a r mi n g t wi c e a s f a st a s t h e r e st of t h e gl o b e.  G r a mi n oi d, d e ci d u o u s
s h r u b, a n d e v e r g r e e n s h r u b c o v e r  h a s i n c r e a s e d i n s o m e r e gi o n s, b ut  n ot ot h e r s. T o b ett e r
u n d e r st a n d  w h y pl a nt r e s p o n s e s v a r y a c r o s s r e gi o n s,  w e c o m p a r e d c h a n g e i n pl a nt c o v e r
o v e r ti m e  wit h  ni n e f u n cti o n al t r ait s of 1 2 d o mi n a nt s p e ci e s i n t h r e e r e gi o n s of  n o rt h e r n
Al a s k a ( Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e).  C o v e r  w a s  m e a s u r e d t h r e e ti m e s f r o m 2 0 0 8
t o 2 0 1 8.  R e p e at e d- m e a s u r e s a n al y si s of v a r i a n c e ( A N O V A) f o u n d t h at o n e s p e ci e s — C a r e x
a q u atilis — s h o w e d si g nifi c a nt c h a n g e i n c o v e r o v e r ti m e, i n c r e a si n g b y 1 2. 7 % at  At q a s u k.
C a n o ni c al c o r r e s p o n d e n c e a n al y si s s u g g e st e d a r el ati o n s hi p b et w e e n s hift s i n s p e ci e s c o v e r
a n d t r ait s, b ut P e a r s o n a n d S p e a r m a n r a n k c o r r el ati o n s di d  n ot fi n d a si g nifi c a nt t r e n d f o r
a n y t r ait  w h e n a n al y z e d i n di vi d u all y. I n v e sti g ati o n of c o m m u nit y- w ei g ht e d  m e a n s ( C W M s)
f o r e a c h t r ai t r e v e al e d  n o si g nifi c a n t c h a n g e s  o v e r ti m e f o r a n y t r ai t i n a n y r e gi o n.
B y c o m p a ri s o n, e s ti m a t e d e c o s y s t e m v al u e s f o r s e v e r al t r ai t s i m p o r t a n t t o e c o s y s t e m
f u n c ti o ni n g s h o w e d c o n si s t e n t i n c r e a s e s  o v e r ti m e i n t w o r e gi o n s ( U t qi a ġ vi k a n d
At q a s u k).  O u r r e s ult s i n di c at e t h at v a s c ul a r  pl a nt c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d f u n cti o n
h a v e r e m ai n e d c o n si st e nt o v e r ti m e;  h o w e v e r, d o c u m e nt e d i n c r e a s e s i n t ot al  pl a nt c o v e r
h a v e i m p o rt a nt i m pli c ati o n s f o r e c o s y st e m f u n cti o ni n g.

K e y  w o r ds: t u n d r a, v e g et ati o n c h a n g e,  pl a nt f u n cti o n a l t r ait, l atit u di n al g r a di e nt, c o m m u nit y-
w ei g ht e d  m e a n ( C W M).

R é s u m é : L ’A r cti q u e s e r é c h a uff e pl u s d e d e u x f oi s pl u s q u e l a  m o y e n n e  m o n di al e. Il a ét é
d é m o nt r é q u e l e s g r a mi n oï d e s, l e s a r b u st e s à f e uill e s c a d u q u e s et l e s a r b u st e s à f e uill e s
p e r si st a nt e s a u g m e nt e nt l e u r c o u v e rt u r e d a n s c e rt ai n e s r é gi o n s, m ai s p a s d a n s d ’a ut r e s.
P o u r  mi e u x c o m p r e n d r e  p o u r q u oi l a r é p o n s e d e s  pl a nt e s v a ri e d ’u n e r é gi o n à l ’a ut r e, l e s
a ut e u r s o nt c o m p a r é l e s c h a n g e m e nt s d e c o u v e rt u r e d a n s l e t e m p s a v e c  n e uf t r ait s f o n c-
ti o n n el s  d e  d o u z e e s p è c e s  d o mi n a nt e s  d a n s t r oi s r é gi o n s  d u  n o r d  d e l ’Al a s k a ( Ut qi a ġ vi k,
At q a s u k et T o oli k L a k e). L a c o u v e rt u r e a ét é  m e s u r é e t r oi s f oi s d e 2 0 0 8 à 2 0 1 8. L ’A N O V A à
m e s u r e s r é p ét é e s a r é v él é q u ’u n e e s p è c e p r é s e nt ait  u n c h a n g e m e nt si g nifi c atif d e l a c o u v e r-
t u r e a u fil d u t e m p s : C ar e x a q u atilis a a u g m e nt é à  At q a s u k d e 1 2, 7  %. L ’a n al y s e c a n o ni q u e d e s
c o r r e s p o n d a n c e s a s u g g é r é  u n e r el ati o n e nt r e l e s c h a n g e m e nt s d e c o u v e rt u r e d e s e s p è c e s
et l e s t r ait s,  m ai s l e s c o r r él ati o n s d e P e a r s o n et d e S p e a r m a n  n ’o nt p a s t r o u v é d e t e n d a n c e

R e c ei v e d 2 4 S e pt e m b e r 2 0 2 0.  A c c e pt e d 2 9  A p ril 2 0 2 1.

K. R.  B e t w a y- M a y,  R. D.  H olli s t e r,* a n d J. A.  H a r ri s. D e p a rt m e nt of  Bi ol o g y,  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.
J. L.  M a y* a n d S. F.  O b e r b a u e r. 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.
W. A.  G o ul d. I nt e r n ati o n al I n stit ut e of T r o pi c al F o r e st r y,  U S D A F o r e st S e r vi c e, 1 2 0 1  C all e  C ei b a,  Rí o Pi e d r a s, P R 0 0 9 2 6,  U S A.
C o r r e s p o n di n g a u t h o r: K atl y n  B et w a y ( e- m ail: b et w a y k @ 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).
* R o b e rt  D.  H olli st e r a n d J e r e m y L.  M a y s e r v e d a s  G u e st  E dit o r s at t h e ti m e of  m a n u s c ri pt r e vi e w a n d a c c e pt a n c e;  p e e r
r e vi e w a n d e dit o ri al d e ci si o n s r e g a r di n g t hi s  m a n u s c ri pt  w e r e  h a n dl e d b y  A n n e  Bj o r k m a n a n d  G r e g  H e n r y.
C o p y ri g h t r e m ai n s  wi t h t h e a u t h o r( s) o r t h ei r i n sti t u ti o n( 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 a ti v e  A t t ri b u ti 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) htt p:// c r e ati v e c o m m o n s. o r g/li c e n s e s/ b y/ 4. 0/ d e e d. e n _ G B ,  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 9 9

A r cti c S ci e n c e 8: 8 9 9 – 9 1 5 ( 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 3 6 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 9  M a y 2 0 2 1.
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si g nifi c ati v e e n  m ati è r e d e t r ait s l o r s q u ’il s o nt ét é a n al y s é s i n di vi d u ell e m e nt. L’ét u d e d e s
m o y e n n e s p o n d é r é e s p a r l a c o m m u n a ut é ( M P C s) p o u r c h a q u e t r ait  n ’a r é v él é a u c u n c h a n g e-
m e nt si g nifi c atif d a n s l e t e m p s p o u r a u c u n t r ait d a n s a u c u n e r é gi o n. P a r aill e u r s, l e s v al e u r s
é c o s y s t é mi q u e s e s ti m é e s  p o u r  pl u si e u r s t r ai t s i m p o r t a n t s  p o u r l e f o n c ti o n n e m e n t  d e
l’é c o s y st è m e o nt  m o nt r é d e s a u g m e nt ati o n s c o n st a nt e s d a n s l e t e m p s d a n s d e u x r é gi o n s
( Ut qi aġ vi k et  At q a s u k). L e s r é s ult at s i n di q u e nt d o n c q u e l a c o m p o siti o n et l a f o n cti o n d e l a
c o m m u n a ut é d e s pl a nt e s v a s c ul ai r e s s o nt r e st é e s c o n st a nt e s a u fil d u t e m p s ; t o ut ef oi s, l e s
a u g m e nt ati o n s d o c u m e nt é e s d e l a c o u v e rt u r e v é g ét al e t ot al e o nt d e s i m pli c ati o n s i m p o r-
t a nt e s p o u r l e f o n cti o n n e m e nt d e l ’é c o s y st è m e. [ 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, t r ait f o n cti o n n el d e s  pl a nt e s, g r a di e nt l atit u di n al,
m o y e n n e p o n d é r é e p a r l a c o m m u n a ut é ( M P C).

I ntr o d u cti o n

T h e  A r cti c i s  p a rti c ul a rl y s u s c e pti bl e t o  h a bit at l o s s a n d  d e g r a d ati o n c a u s e d  b y gl o b al
cli m at e c h a n g e ( I P C C 2 0 1 8). T h e t u n d r a i s a m o n g t h e f a st e st- w a r mi n g bi o m e s i n t h e  w o rl d,
wit h  m e a n t e m p e r at u r e s i n c r e a si n g at t wi c e t h e r at e of t h e gl o b al  m e a n ( A CI A 2 0 0 4 ; A M A P
2 0 1 9 ). T h e  A r cti c  h a s r e g ul a rl y b r o k e n  hi st o ri c r e c o r d t e m p e r at u r e s, e x p e ri e n c e d r e d u c e d
s n o w c o v e r a n d  d u r ati o n, a n d  u n d e r g o n e c o nt i n u o u s t h a wi n g of  p e r m af r o st f o r s e v e r al
d e c a d e s ( A M A P 2 0 1 9 ). T h e  A r cti c i s t h e r ef o r e a n i n di c at o r of f ut u r e e n vi r o n m e nt al c h a n g e,
pl a ci n g it at t h e f o r ef r o nt of r e s e a r c h o n cli m at e c h a n g e i m p a ct s.

Pl a nt c o m m u niti e s a r e  p a rti c ul a rl y s e n siti v e t o c h a n g e s i n t e m p e r at u r e. I n t h e  A r cti c,
w h e r e a s h o rt g r o wi n g s e a s o n a n d l o w  m e a n t e m p e r at u r e s s e v e r el y li mit g r o wt h,  pl a nt s
a r e r e s p o n si v e t o e v e n s m all i n c r e a s e s i n t e m p e r at u r e ( H olli st e r et al. 2 0 0 5 ; K h o r s a n d
R o s a et al. 2 0 1 5 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 2 0 ).  C h a n g e s i n c o m m u nit y c o m p o siti o n  wit h  w a r mi n g
h a v e  b e e n  d o c u m e nt e d a c r o s s t h e  A r cti c,  wit h i n c r e a s e s i n e v e r g r e e n s h r u b s,  d e ci d u o u s
s h r u b s, a n d g r a mi n oi d s a n d d e c r e a s e s i n b r y o p h yt e s a n d li c h e n s b ei n g t h e  m o st c o n si st e nt
t r e n d s a c r o s s r e gi 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 ; H olli st e r et al. 2 0 1 5 ;
Bj o r k m a n e t al. 2 0 2 0 ).  A s a  p e r si st e ntl y c ol d a n d s e v e r el y  n ut ri e nt-li mit e d s y st e m, t h e
A r cti c c o n si st s of pl a nt s c h a r a ct e ri z e d b y sl o w g r o wt h r at e s a n d l o w r e p r o d u cti v e o ut p ut s;
h o w e v e r, st u di e s  h a v e s h o w n t h at r at e s f o r b ot h g r o wt h a n d r e p r o d u cti v e eff o rt i n c r e a s e
wit h cli m at e  w a r mi n g ( H olli st e r et al. 2 0 0 5 ; O b e r b a u e r et al. 2 0 1 3 ; M e k o n n e n et al. 2 0 1 8 ).
S hift s i n pl a nt p e rf o r m a n c e  m a y r e s ult i n s hift s i n e c o s y st e m f u n cti o ni n g. T h e li n k b et w e e n
p e rf o r m a n c e a n d e c o s y st e m f u n cti o n  h a s l e d t o a n i n c r e a s e i n st u di e s f o c u si n g o n  pl a nt
f u n cti o n al t r ait s a s a  w a y t o st u d y v e g et ati o n r e s p o n s e s t o c h a n gi n g e n vi r o n m e nt al c o n di-
ti o n s ( C h a pi n et al. 1 9 9 6 ; M e s si e r et al. 2 0 1 0 ; H u d s o n et al. 2 0 1 1 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 a ;
M y e r s- S mit h et al. 2 0 1 9 ).

Pl a nt f u n cti o n al t r ait s a r e cl o s el y li n k e d  wit h e c o s y st e m f u n cti o ni n g, s p e cifi c all y c a r b o n
c y cli n g a n d e c o s y s t e m e n e r g y  b al a n c e,  w hi c h c a n f u r t h e r i m p a c t c h a n g e s i n cli m a t e
(L a v o r el a n d  G a r ni e r 2 0 0 2 ; C o r n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ; P e a r s o n et al. 2 0 1 3 ).  C h a n g e s i n t h e r at e
of e c o s y st e m  p r o c e s s e s s u c h a s  n et  p ri m a r y  p r o d u cti vit y a n d  d e c o m p o siti o n c a u s e s hift s
i n t h e  n et a m o u nt of c a r b o n a d d e d t o t h e at m o s p h e r e, aff e cti n g t h e o v e r all r at e of cli m at e
c h a n g e.  A li st of t r ait s  h a s  b e e n g e n e r all y a g r e e d  u p o n a s  h a vi n g i m p o rt a nt i m p a ct s o n
e c o s y st e m  p r o c e s s e s ( C o r n w ell et al. 2 0 0 8 ; H u d s o n et al. 2 0 1 1 ). F o r e x a m pl e,  pl a nt  h ei g ht
i s  p o siti v el y c o r r el at e d  wit h li g ht c a pt u r e a bilit y (W e st o b y et al. 2 0 0 2 ; M e k o n n e n et al.
2 0 1 8 ).  T all- s t a t u r e d  pl a n t s  h a v e g r e at e r a c c es s t o s u nli g ht a n d i m p o s e s h a d e o n s h o r t-
st at u r e d  pl a nt s.  A d diti o n all y, l e af a r e a i s i n di c ati v e of t r a d e off s c o n c e r ni n g e n e r g y a n d
w a t e r  b al a n c e ( P a r k h u r s t a n d L o u c k s 1 9 7 2 ). L a r g e l e a v e s e x p e ri e n c e  m o r e  w a t e r l o s s
t h r o u g h t r a n s pi r ati o n,  w hi c h i s e s p e ci all y i m p o rt a nt i n e n vi r o n m e nt s p r o n e t o d e si c c ati o n.
S p e cifi c l e af a r e a ( S L A), o n t h e ot h e r  h a n d, i s p o siti v el y c o r r el at e d  wit h r el ati v e g r o wt h r at e
a n d  n e g ati v el y c o r r el at e d  wit h l e af lif e s p a n ( R ei c h et al. 1 9 9 2 ). L e a v e s  wit h a  hi g h S L A a r e

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

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 h o u g ht t o b e  m o r e p r o d u cti v e, b ut al s o r el ati v el y s h o rt li v e d ( Wil s o n et al. 1 9 9 9 ). S p e ct r al
i n di c e s a r e al s o i n di c a t o r s  of  pl a n t  p e rf o r m a n c e a n d f u n c ti o n.  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 s b e e n s h o w n t o b e p o siti v el y c o r r el at e d  wit h pl a nt  h e alt h a n d
p h o t o s y n t h e ti c a c ti vi t y ( S ell e r s 1 9 8 5 ; W a n g e t al. 2 0 0 4 ).  A d di ti o n all y,  w a t e r  b a n d
i n d e x ( W BI)  h a s  b e e n s h o w n t o  b e i n di c a ti v e  o f  w a t e r s t r e s s l e v el s i n  o t h e r  pl a n t s
(C a m o gl u a n d  G e n c 2 0 1 3 ).  All of t h e s e t r ait s  di r e ctl y o r i n di r e ctl y i nfl u e n c e e c o s y st e m
p r o c e s s e s s u c h a s  n et  p ri m a r y  p r o d u cti vit y. I n di vi d u al t r ait s  h a v e t h e r ef o r e b e e n st u di e d
i n g r e at  d et ail, a n d i n r e c e nt y e a r s r e s e a r c h e r s  h a v e f o c u s e d o n li n ki n g f u n cti o n al t r ait s
wit h c o m m u nit y-l e v el r e s p o n s e s t o c h a n gi n g e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s ( S o u d zil o v s k ai a
e t al. 2 0 1 3 ; B a r u a h e t al. 2 0 1 7 ; Bj o r k m a n e t al. 2 0 1 8 a ; M a d a ni e t al. 2 0 1 8 ; M y e r s- S mi t h
et al. 2 0 1 9 ).

I n t hi s st u d y,  w e e x a mi n e d  ni n e f u n cti o n al t r ait s r el at e d t o pl a nt si z e a n d l e af e c o n o mi c s
( S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 12 ); t h ei r i m p o rt a n c e t o e c o s y st e m  p r o c e s s e s  m a k e s it c riti c al t o
u n d e r st a n d  h o w t h e s e t r ait s a r e s hifti n g i n r e s p o n s e t o c o m m u nit y c h a n g e s a s t h e cli m at e
w a r m s.  M a n y st u di e s  h a v e i n v e sti g at e d t e m p e r at u r e – t r ait r el ati o n s hi p s al o n g e n vi r o n m e n-
t al g r a di e nt s t o  u n d e r st a n d  h o w e c o s y st e m s r e s p o n d t o a c h a n gi n g e n vi r o n m e nt ( H u d s o n
et al. 2 0 1 1 ; M u s c a r ell a a n d  U ri a rt e 2 0 1 6 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 a ; H e n n et al. 2 0 1 8 ),  b ut t o
o u r  k n o wl e d g e,  n o ot h e r st u di e s  h a v e l o o k e d at t h e di r e ct r el ati o n s hi p b et w e e n c h a n g e s
i n s p e ci e s a b u n d a n c e a n d s p e cifi c t r ai t v al u e s.  A d di ti o n all y, l o o ki n g a t  h o w s hif t s i n
c o m m u nit y c o m p o siti o n i nfl u e n c e s hift s i n c o m m u nit y- w ei g ht e d  m e a n s ( C W M s) of t r ait s
m a y b e i n di c ati v e of  h o w v a ri o u s a r cti c c o m m u niti e s a r e r e s p o n di n g t o a c h a n gi n g cli m at e.
I n t hi s st u d y, o u r ai m s  w e r e t o ( 1) d et e r mi n e  w h et h e r t h e r e i s a di r e ct r el ati o n s hi p b et w e e n
s hift s i n s p e ci e s a b u n d a n c e s a n d s p e cifi c t r ait v al u e s a n d ( 2) a s s e s s  w h et h e r t h e  C W M of
e a c h t r ai t i s s hif ti n g i n r e s p o n s e t o cli m a t e c h a n g e  o v e r ti m e.  W e  h y p o t h e si z e t h a t
i n c r e a s e s o r  d e c r e a s e s i n s p e ci e s c o v e r o v e r ti m e  w o ul d  b e a s s o ci at e d  wit h at l e a st o n e
f u n cti o n al t r ait. It i s e x p e ct e d t h at i n c r e a si n g s p e ci e s  h a v e a di sti n ct c o m p etiti v e a d v a nt a g e
t h a t  will  b e e x pl ai n e d  b y f u n c ti o n al t r ai t s. S p e cifi c all y,  w e e x p e c t  pl a n t  h ei g h t t o  b e
p o si ti v el y c o r r el a t e d  wi t h c o v e r a n d l e af a r e a t o  b e  n e g a ti v el y c o r r el a t e d  wi t h c o v e r.
T all- st at u r e d s p e ci e s  h a v e g r e at e r a c c e s s t o s u nli g ht a n d t h e r ef o r e a  di sti n ct a d v a nt a g e.
S p e ci e s  wit h a l a r g e l e af a r e a r el ati v e t o s p e ci e s  wit h s m all e r l e a v e s a r e  m o r e  p r o n e t o
d e si c c ati o n,  w hi c h c a n  b e a  di s a d v a nt a g e i n  A r cti c c o m m u niti e s ( S a vil e 1 9 7 2 ).  W e al s o
h y p o t h e si z e t h a t t h e  C W M of t r ai t s  will s hi f t o v e r ti m e i n e a c h r e gi o n a s s p e ci e s  wi t h
o pti m al t r ait v al u e s b e c o m e  m o r e a b u n d a nt.

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

S t u d y a r e a

T h e st u d y r e gi o n s  w e r e a r r a n g e d al o n g a l atit u di n al g r a di e nt o n t h e  N o rt h Sl o p e of
Al a s k a,  U S A ( Fi g. 1 ).  Ut qi aġ vi k ( 7 1 ° 1 9 ′N, 1 5 6 ° 3 6 ′W) i s l o c at e d o n t h e n o rt h c o a st of Al a s k a
al o n g t h e  A r cti c  O c e a n.  Ut qi a ġ vi k  h a s a  m e a n J ul y t e m p e r at u r e of ∼ 4 ° C, a n d s n o w m elt
o c c u r s i n e a rl y t o  mi d-J u n e. T h e d o mi n a nt  pl a nt s p e ci e s a r e S ali x s p p., C a r e x a q u atilis , a n d
E ri o p h o r u m s p p.  A t q a s u k,  Al a s k a ( 7 0 ° 2 7 ′N, 1 5 7 ° 2 4 ′W) i s l o c a t e d ∼ 1 0 0  k m s o u t h  o f
Ut qi a ġ vi k,  h a s a  m e a n J ul y t e m p e r at u r e of ∼ 9 ° C, a n d s n o w m elt o c c u r s i n l at e  M a y. T h e
d o mi n a nt s p e ci e s a r e B et ul a n a n a , S ali x s p p., E ri o p h o r u m s p p., a n d C a r e x s p p. T o oli k L a k e,
Al a s k a ( 6 8 ° 3 7 ′W, 1 4 9 ° 3 5 ′N) i s  n e stl e d i n t h e f o ot hill s of t h e  B r o o k s  R a n g e,  h a s a  m e a n J ul y
t e m p e r at u r e of ∼ 1 1 ° C, a n d s n o w m elt o c c u r s i n  mi d- t o l at e  M a y. T h e d o mi n a nt pl a nt s p e ci e s
a r e S ali x s p p., B et ul a n a n a , a n d Eri o p h or u m s p p.

2 S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al i s 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 3 6 .

B et w a y- M a y et al. 9 0 1

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

Ar
ct
ic

 
Sc

ie
nc

e 
Do

wn
lo

ad
ed

 f
ro

m 
cd

ns
ci

en
ce

pu
b.

co
m 

by
 9

9.
51

.1
3.

7 
on

 0
3/

30
/2

3

https://doi.org/10.1139/as-2020-0036


Pl a n t c o v e r s a m pli n g

Pl a nt c o v e r  w a s  m e a s u r e d at  Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e o n t hi rt y 1  m × 1 m
pl o t s s p a c e d 1 0 0  m a p a r t a t e a c h si t e.  T h e s a m pl e d  pl o t s a r e al s o r e p o r t e d i n H a r ri s
et al. ( 2 0 2 1) a n d Hi n k el a n d  N el s o n ( 2 0 0 3) . Pl ot s  w e r e s a m pl e d  u si n g t h e  n o n d e st r u cti v e
p oi nt-f r a m e  m et h o d, a s o utli n e d i n t h e I T E X  m a n u al ( M ol a u a n d  M øl g a a r d 1 9 9 6 ), b e c a u s e
of i t s a bili t y t o  d e t e c t c h a n g e s i n v e g e t ati o n c o v e r ( M a y a n d  H olli st e r 2 0 1 2 ). S a m pli n g
o c c u r r e d  d u ri n g  p e a k g r o wi n g s e a s o n i n 2 0 1 0, 2 0 1 4, a n d 2 0 1 8 f o r  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k
a n d i n 2 0 0 8, 2 0 1 4, a n d 2 0 1 8 f o r  T o oli k L a k e.  A 7 5 c m 2 g ri d  wi t h 1 0 0  p oi n t s  w a s
l e v el e d o v e r e a c h  pl ot; t h r e e  p e r m a n e nt  m a r k e r s t h at all o w e d f o r a c c u r at e r e p o siti o ni n g
of t h e g ri d at e v e r y s a m pli n g  w e r e li n e d  u p  wit h t h e c o r r e s p o n di n g c r o s s h ai r s  wit hi n t h e
g ri d.  At e a c h  p oi nt, a r ul e r  w a s l o w e r e d  u ntil fi r st c o nt a ct  wit hi n t h e  pl a nt c a n o p y. T h e
h ei g h t  w a s r e c o r d e d a s  w ell a s t h e s t a t u s ( ali v e,  d e a d) a n d s p e ci e s  of t h e i n di vi d u al
c o nt a ct e d. T h e s a m e  w a s r e c o r d e d f o r t h e l a st s p e ci e s l o c at e d j u st a b o v e t h e g r o u n d s u rf a c e.
T h e p oi nt-i nt e r c e pt  m et h o d  w a s r e p e at e d f o r t h e 1 0 0 p oi nt s  wit hi n t h e g ri d f o r t h e 3 0 pl ot s
i n e a c h of t h e t h r e e r e gi o n s.  C o v e r e sti m at e s e x c e e d 1 0 0 % b e c a u s e of v e g et ati o n l a y e ri n g
(i. e.,  m ulti pl e pl a nt s b ei n g r e c o r d e d at e a c h p oi nt).  O wi n g t o diffi c ulti e s  wit h i d e ntifi c ati o n,
all b r y o p h yt e s a n d li c h e n s  w e r e g r o u p e d f o r a n al y si s.

Pl a n t t r ai t c oll e c ti o n

All f u n c ti o n al t r ai t c oll e c ti o n s t o o k  pl a c e  d u ri n g t h e  p e a k g r o wi n g s e a s o n i n 2 0 1 8.
S a m pli n g o c c u r r e d  wit hi n t h e  p r e vi o u sl y e st a bli s h e d g ri d s ( Hi n k el a n d  N el s o n 2 0 0 3 ) a n d
n e a r ot h e r e st a bli s h e d r e s e a r c h pl ot s ( W a h r e n et al. 2 0 0 5 ; H e al e y et al. 2 0 1 4 ; H olli st e r et al.
2 0 1 5 ).  All s p e ci e s  n a m e s ali g n  wi t h t h e a c c e p t e d  n a m e s  wi t hi n  T h e Pl a n t Li s t (h t t p s://
w w w.t h e pl a ntli st. o r g/ ). S p e ci e s  w e r e s el e ct e d f o r f u n cti o n al t r ait a n al y si s  b a s e d o n t h ei r
r el ati v e a b u n d a n c e at a l o c ati o n,  wit h s p e ci al e m p h a si s pl a c e d o n s p e ci e s t h at o c c u r at all
t h r e e l o c ati o n s, i n cl u di n g C a r e x a q u atilis , 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 uss e ol u m ,
E ri o p h o r u m v a gi n at u m , L u z ul a c o nf us a , P e dic ul a ris l a n at a , P et asit es f ri gi d us , C assi o p e t et r a g o n a ,
V acci ni u m vitis-i d a e a , a n d S ali x p ulc hr a (T a bl e 1 ). L e d u m p al ustr e a n d B et ul a n a n a a r e  n ot p r e s e nt
at  Ut qi a ġ vi k,  b ut t h e y a r e  d o mi n a nt s p e ci e s at  At q a s u k a n d T o oli k L a k e; i n cl u di n g t h e s e
t w o s p e ci e s c r e at e s a  m o r e r e p r e s e nt ati v e s a m pl e f o r t h e t w o s o ut h e r n r e gi o n s. T e n i n di vi d-
u al s f r o m e a c h s p e ci e s  w e r e s a m pl e d at e a c h l o c ati o n ( Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e).

Fi g. 1. L o c ati o n of st u d y r e gi o n s  n e a r  Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e,  Al a s k a,  U S A. S o u r c e:  M a p c r e at e d  u si n g
G o o gl e E a rt h ( G o o gl e  n. d. ).

9 0 2 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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I n di vi d u al s  w e r e s el e ct e d  b y fi r st e n c o u nt e r  w hil e s e a r c hi n g a r o u n d t h e c e nt e r of e a c h
3 0- pl ot g ri d. I n di vi d u al s  w e r e al s o s a m pl e d at l e a st 1  m a p a rt t o p r e v e nt d u pli c at e s a m pli n g
of t h e s a m e i n di vi d u al.

A s e ri e s of  m e a s u r e m e nt s  w e r e t a k e n f o r e a c h i n di vi d u al i n t h e fi el d ( m e a s u r e m e nt s a r e
o utli n e d i n S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 1 2 ). Pl a nt  h ei g ht  w a s  m e a s u r e d i n c e nti m et r e s f r o m t h e
g r o u n d t o t h e  hi g h e st li vi n g v e g et ati v e st r u ct u r e o n t h e pl a nt. L e af t hi c k n e s s  w a s  m e a s u r e d
o n a si n gl e  h e alt h y l e af f r o m e a c h i n di vi d u al  u si n g a di al c ali p e r; e a c h l e af  w a s t h e n pl a c e d
i n a c oi n e n v el o p e a n d s a v e d f o r f u rt h e r a n al y si s.  All c oll e ct e d l e a v e s c o n si st e d o nl y of  n e w
g r o w t h f r o m t h e c u r r e nt g r o wi n g s e a s o n (i. e., l e a v e s  di d  n o t c o n t ai n  b r o w n ti p s f r o m
p r e vi o u s g r o wi n g s e a s o n s).

I n t h e l a b o r at o r y,  w e t o o k  p h ot o g r a p h s of e a c h i n di vi d u al l e af  pl a c e d o n 1 c m 2 g ri d
p a p e r. S u rf a c e a r e a f o r e a c h l e af  w a s c al c ul at e d  u si n g I m a g eJ s oft w a r e ( S c h n ei d e r et al.
2 0 1 2 ).  R efl e ct a n c e  m e a s u r e m e nt s ( N D VI a n d  W BI)  w e r e c oll e ct e d o n a si n gl e  h e alt h y l e af
of e a c h i n di vi d u al  u si n g a l e af cli p  o n a si n gl e c h a n n el  U ni s p e c- S C s p e c t r o r a di o m e t e r
( P P S y st e m s,  A m e s b u r y,  M a s s a c h u s ett s,  U S A). F r e s h  w ei g ht s  w e r e t a k e n i m m e di at el y  u p o n
r et u r ni n g f r o m t h e fi el d ( b al a n c e r e s ol uti o n i s t h e  n e a r e st  milli g r a m).  N e xt, l e af s a m pl e s
w e r e pl a c e d i n a d r yi n g o v e n at 4 5 ° C f o r at l e a st 4 8  h.  D r y  w ei g ht s  w e r e t h e n t a k e n  u si n g
t h e s a m e b al a n c e. T h e af o r e m e nti o n e d t r ait s  w e r e al s o  u s e d t o c al c ul at e ot h e r t r ait s s u c h
a s S L A a n d l e af d r y  m att e r c o nt e nt ( L D M C).  A  n ut ri e nt a n al y si s t o d et e r mi n e  nit r o g e n c o n-
t e n t a n d c a r b o n/ ni t r o g e n r a ti o  u si n g t h e c o m b u s ti o n  m e t h o d  w a s c o n d u c t e d a t t h e
A g r o e c ol o g y L a b at Fl o ri d a I nt e r n ati o n al  U ni v e r sit y. L e af s a m pl e s  w e r e c o m bi n e d f o r e a c h
s p e ci e s f o r e a c h r e gi o n t o c o n d u ct a si n gl e  n ut ri e nt a n al y si s.

C o m m u ni t y- w ei g h t e d  m e a n s  of  pl a n t t r ai t s

T h e c o m m u nit y- w ei g ht e d  m e a n ( C W M) f o r e a c h t r ait  w a s c al c ul at e d f o r e a c h  pl ot f o r
e a c h s a m pli n g a c r o s s all t h r e e r e gi o n s  u si n g t h e f oll o wi n g f o r m ul a:

C W M =
X n

i= 1

ð p i × t r aitiÞ

T a bl e 1. C at e g o ri c al a b u n d a n c e of t h e pl a nt s p e ci e s  m e a s u r e d i n e a c h st u d y r e gi o n
( Ut qi aġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e,  Al a s k a,  U S A).

S p e ci e s  Ut qi a ġ vi k At q a s u k T o oli k L a k e

G r a mi n oi d s
C ar e x a q u atilis C o m m o n C o m m o n C o m m o n
Eri o p h or u m a n g ustif oli u m C o m m o n C o m m o n C o m m o n
Eri o p h or u m r uss e ol u m L o c all y a b u n d a nt L o c all y a b u n d a nt  R a r e
Eri o p h or u m v a gi n at u m R a r e C o m m o n C o m m o n
L u z ul a c o nf us a L o c all y a b u n d a nt L o c all y a b u n d a nt L o c all y a b u n d a nt

F o r b s
P e dic ul aris l a n at a R a r e R a r e R a r e
P et asit es fri gi d us C o m m o n C o m m o n C o m m o n

E v e r g r e e n s h r u b s
C assi o p e t etr a g o n a L o c all y a b u n d a nt L o c all y a b u n d a nt  C o m m o n
L e d u m p al ustr e N ot p r e s e nt  C o m m o n C o m m o n
V acci ni u m vitis-i d a e a L o c all y a b u n d a nt  C o m m o n C o m m o n

D e ci d u o u s s h r u b s
B et ul a n a n a N ot p r e s e nt  C o m m o n C o m m o n
S ali x p ulc hr a L o c all y a b u n d a nt  C o m m o n C o m m o n

N o t e: S p e ci e s  w e r e cl a s sifi e d a s a b s e nt, r a r e, l o c all y a b u n d a nt, o r c o m m o n. L o c all y a b u n d a nt

s p e ci e s  w e r e f o u n d o nl y i n s p e cifi c  h a bit at t y p e s,  w hil e c o m m o n s p e ci e s  w e r e f o u n d i n  m o st

h a bit at s.

B et w a y- M a y et al. 9 0 3
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w h e r e p i i s t h e r el ati v e a b u n d a n c e of s p e ci e s i i n t h e pl ot, a n d t r aiti i s t h e  m e a n t r ait v al u e of
s p e ci e s i (D u a rt e et al. 2 0 1 8 ).  R el ati v e a b u n d a n c e f o r o u r 1 2 f o c al s p e ci e s  w a s c al c ul at e d f o r
e a c h s a m pli n g b y di vi di n g t h e  n u m b e r of c o nt a ct s f o r e a c h s p e ci e s b y t h e t ot al  n u m b e r of
ali v e v a s c ul a r c o nt a ct 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  w e r e e x cl u d e d f r o m
r el ati v e c o v e r c al c ul ati o n s).  M e a n t r ait v al u e s f o r o u r 1 2 f o c al s p e ci e s  w e r e o bt ai n e d d u ri n g
a si n gl e s a m pli n g i n 2 0 1 8. F o r s p e ci e s  n ot i n cl u d e d i n o u r t r ait s a m pli n g,  w e o bt ai n e d i n di-
vi d u al  m e a n t r ait v al u e s f r o m t h e T u n d r a T r ait T e a m ( T T T) d at a b a s e ( Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 b ).
T r ait d at a di d  n ot e xi st f o r all  mi s si n g s p e ci e s,  h o w e v e r, a n d i n cl u d e d o nl y s o m e of o u r  m e a-
s u r e d t r ait s.  A s u m m a r y of t h e a d diti o n al s p e ci e s i n cl u d e d i n t h e  C W M t r ait a n al y si s f r o m
t h e T T T d at a b a s e i s o utli n e d i n S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 2 2 .  N o a d diti o n al d at a  w e r e a v ail a bl e
f o r  W BI,  N D VI, o r l e af t hi c k n e s s. T h e  p e r c e nt c o v e r o c c u pi e d b y t h e i n cl u d e d s p e ci e s  w a s
c al c ul at e d b y di vi di n g t h e s u m of t h e a b s ol ut e c o v e r f o r t h e i n cl u d e d s p e ci e s b y t h e t ot al
ali v e v a s c ul a r c o v e r f o r e a c h s a m pli n g.  W e al s o c al c ul at e d e sti m at e d e c o s y st e m v al u e s f o r
a s u b s et of t r ait s t h at a r e c o n si d e r e d i m p o rt a nt f o r e c o s y st e m f u n cti o ni n g  u si n g a b s ol ut e
c o v e r r at h e r t h a n r el ati v e c o v e r.

S t a ti s ti c al a n al y s e s

M e a n s a n d s t a n d a r d e r r o r s  w e r e c al c ul a t e d f o r e a c h f u n c ti o n al t r ai t a n d s p e ci e s
( S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 32 ).  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 st ati sti c al s oft-
w a r e v e r si o n 3. 6. 2 ( R  C o r e T e a m 2 0 1 8 ). I n di vi d u al s t h at  h a d  m ulti pl e t r ait v al u e s  m o r e t h a n
2. 2 st a n d a r d d e vi ati o n s a w a y f r o m t h e t r ait  m e a n  w e r e i d e ntifi e d a s o utli e r s a n d r e m o v e d
( a b o ut o n e t o t w o i n di vi d u al s p e r s p e ci e s).  U si n g 2. 2 st a n d a r d d e vi ati o n s all o w e d  u s t o i d e n-
tif y o utli e r s  w hil e  p r e s e r vi n g t h e  n at u r al a m o u nt of i nt r a s p e cifi c v a ri ati o n  wit hi n t h e
s a m pl e d p o p ul ati o n.  B e c a u s e i n di vi d u al s t h at  w e r e r e m o v e d  h a d  m ulti pl e o utli e r s ( s e v e r al
t r ait s f o r a si n gl e i n di vi d u al),  w e a s s u m e d t h e y  w e r e eit h e r  u n h e alt h y i n di vi d u al s o r t h at
e r r o r s  w e r e  m a d e  d u ri n g  m e a s u r e m e nt s.  W h ol e i n di vi d u al s r at h e r t h a n i n di vi d u al t r ait
v al u e s  w e r e r e m o v e d t o p r e s e r v e a d at a  m at ri x  wit h o ut  mi s si n g v al u e s.  All v a ri a bl e s  w e r e
t e st e d f o r  n o r m alit y  u si n g t h e S h a pi r o – Wil k t e st. Pl a nt  h ei g ht, l e af a r e a, l e af t hi c k n e s s,
a n d L D M C  w e r e l o g t r a n sf o r m e d t o f ulfill  n o r m alit y r e q ui r e m e nt s. T o i d e ntif y c h a n g e o v e r
ti m e, r e p e a t e d- m e a s u r e s a n al y si s  of v a ri a n c e ( A N O V A)  u si n g t h e  p a c k a g e  M A S S i n  R
(V e n a bl e s a n d  Ri pl e y 2 0 0 2 )  w a s  p e rf o r m e d f o r e a c h r e gi o n ( wit h  pl ot s a s t h e r e pli c at e s;
n = 3 0) f o r t h e c o v e r of a  pl a nt s p e ci e s o r g r o wt h f o r m, a n d t h e  C W M o r t h e e sti m at e d
e c o s y st e m v al u e of a t r ai t. P v al u e s  w e r e a dj u s t e d f o r  m ul t i pl e c o m p a ri s o n s  u si n g t h e
B e nj a mi ni – H o c h b e r g p r o c e d u r e.

T o a s s e s s  w h et h e r c e rt ai n t r ait s a r e a s s o ci at e d  wit h c h a n g e s i n c o v e r, c a n o ni c al c o r r e-
s p o n d e n c e a n al y si s ( C C A)  w a s c o n d u ct e d  u si n g t h e  p a c k a g e v e g a n i n  R ( O k s a n e n et al.
2 0 1 9 ),  u si n g  m e a n c o v e r v al u e s f o r e a c h s p e ci e s f o r e a c h s a m pli n g i n r el ati o n t o t h e  m e a n
t r ait v al u e s f o r e a c h s p e ci e s. F o r t h e  C C A,  w e t o o k t h e  m e a n p e r c e nt c o v e r f o r e a c h s p e ci e s
at e a c h s a m pli n g a c r o s s all 3 0 s a m pl e d pl ot s f o r t h e t h r e e r e gi o n s;  w e al s o t o o k t h e  m e a n
t r ait v al u e of all 1 0 c oll e ct e d i n di vi d u al s at e a c h r e gi o n.  B e c a u s e t h e s a m pl e s  u s e d t o g e n e r-
at e t h e  C C A  w e r e  n ot i n d e p e n d e nt, o u r  m o d el c a n n ot b e di r e ctl y a p pli e d t o a r e a s o ut si d e of
o u r s t u d y si t e s.  H o w e v e r,  C C A i s  m u c h  m o r e fl e xi bl e t h a n r e g r e s si o n  m o d el s, a n d  w e
b eli e v e t h e r e s ult s c a n  p r o vi d e a  b a s eli n e f o r f ut u r e st u di e s i n v e sti g ati n g r el ati o n s hi p s
b et w e e n f u n cti o n al t r ait s a n d c o v e r.  C C A  m a xi mi z e s c o r r el ati o n b et w e e n pl a nt c o m m u nit y
c o m p o si ti o n a n d t r ai t v a ri a bl e s, r e v e ali n g  u n d e rl yi n g t r e n d s i n t h e  d at a. P e a r s o n a n d
S p e a r m a n r a n k c o r r el ati o n s  b et w e e n  m e a n t r ait v al u e s f o r e a c h s p e ci e s a n d c h a n g e i n
m e a n c o v e r v al u e s of t h at s p e ci e s f r o m fi r st ( 2 0 1 0 f o r  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k, 2 0 0 8 f o r
T o oli k L a k e) t o l a st ( 2 0 1 8) s a m pli n g  w e r e p e rf o r m e d f o r e a c h r e gi o n a n d a c r o s s all r e gi o n s
t o t e st i n di vi d u al r el ati o n s hi p s  wit hi n t h e  C C A. P v al u e s f o r c o r r el ati o n s  w e r e a dj u st e d f o r
m ulti pl e c o m p a ri s o n s  u si n g t h e  B e nj a mi ni – H o c h b e r g p r o c e d u r e.

9 0 4 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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R e s ult s

R e s ult s f r o m r e p e at e d- m e a s u r e s  A N O V A s h o w e d t h at o nl y o n e s p e ci e s si g nifi c a ntl y
i n c r e a s e d i n c o v e r i n o nl y o n e r e gi o n (Fi g 2 ; S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 42 ) — C a r e x a q u atilis
(P = 0. 0 2, F = 1 0. 4 2) i n c r e a s e d a t  A t q a s u k.  N o si n gl e s p e ci e s si g nifi c a n tl y i n c r e a s e d  o r
d e c r e a s e d i n c o v e r at  Ut qi a ġ vi k o r T o oli k L a k e.  W h e n a n al y z e d b y g r o wt h f o r m,  h o w e v e r,
w e f o u n d a d di ti o n al si g nifi c a n t r e s ul t s: g r a mi n oi d s i n c r e a s e d a t  U t qi a ġ vi k ( P < 0. 0 1,
F = 1 8. 5 1) a n d  A t q a s u k ( P < 0. 0 1, F = 5 7. 3 2), a n d f o r b s i n c r e a s e d a t  T o oli k L a k e ( P = 0. 0 2,
F = 1 0. 1 1). Li t t e r al s o  d e c r e a s e d a t  T o oli k L a k e ( P = 0. 0 1, 1 3. 8 4).  G r o w t h-f o r m a n al y s e s
i n cl u d e d all s p e ci e s f o u n d  wit hi n e a c h r e gi o n r at h e r t h a n j u st o u r 1 2 f o c al s p e ci e s.

C C A s u g g e st e d  p att e r n s b et w e e n c h a n g e i n c o v e r a n d t r ait v al u e s ( Fi g. 3 ). S p e ci e s t h at
s h o w e d a si g nifi c a nt i n c r e a s e i n c o v e r  w e r e a s s o ci at e d  wit h  hi g h l e af  nit r o g e n c o nt e nt,
a n d s p e ci e s  wit h a  d e c r e a s e i n c o v e r (t h o u g h  n o n si g nifi c a nt)  w e r e a s s o ci at e d  wit h  hi g h
L D M C.  C a r b o n/ ni t r o g e n r a ti o  w a s eli mi n a t e d f r o m t h e  o r di n a ti o n  o wi n g t o v a ri a n c e
i nfl ati o n  wit h l e af  nit r o g e n c o nt e nt.  O n c e c a r b o n/ nit r o g e n r ati o  w a s r e m o v e d, all v a ri a n c e
i nfl ati o n f a ct o r s  w e r e l e s s t h a n f o u r.  T h e  p r o p o rti o n of c o n st r ai n e d v a ri a n c e e x pl ai n e d
w a s 4 8. 2 %. P o st  h o c  p e r m ut ati o n t e sti n g  u si n g t h e a n o v a. c c a f u n cti o n i n  R r e v e al e d t h at
t h e  m o d el (P = 0. 0 2) a n d fi r st a xi s ( P = 0. 0 2)  w e r e si g nifi c a nt.  N o P e a r s o n o r S p e a r m a n r a n k
c o r r el ati o n s b et w e e n c h a n g e i n c o v e r a n d e a c h i n di vi d u al t r ait  w e r e si g nifi c a nt.

N o n e of t h e  C W M s f o r a n y of t h e s e v e n t r ait s si g nifi c a ntl y i n c r e a s e d o r d e c r e a s e d o v e r
ti m e i n a n y r e gi o n ( Fi g. 4 ; S u p pl e m e n t a r y T a bl e S 52 ).  T h e r el a ti v e c o v e r  of all s p e ci e s
i n cl u d e d i n t h e c o m bi n e d  C W M t r ait a n al y si s a r e s h o w n i n Fi g. 4 a s p e r c e nt a g e s a b o v e t h e
c o r r e s p o n di n g sit e a n d s a m pli n g. E sti m at e d e c o s y st e m v al u e s f o r e v e r y t r ait i n c r e a s e d o v e r

Fi g. 2. M e a n pl a nt c o v e r at  Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e,  Al a s k a,  U S A, s a m pl e d b et w e e n 2 0 0 8 a n d 2 0 1 8.
C o v e r  w a s  m e a s u r e d  u si n g t h e  n o n d e st r u cti v e  p oi nt-f r a m e  m et h o d. T h e s p e ci e s t h at  w e r e  m e a s u r e d f o r  pl a nt

t r ait s a r e d e n ot e d; ot h e r pl a nt s a r e g r o u p e d b y g r o wt h f o r m.

B et w a y- M a y et al. 9 0 5
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ti m e at  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k ( Fi g. 5 ; S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 62 );  n o e sti m at e d e c o s y st e m
v al u e s si g nifi c a ntl y c h a n g e d at T o oli k L a k e.

Di s c u s si o n

C h a n g e i n c o v e r

O u r s t u d y r e gi o n s s p a n a l a ti t u di n al g r a di e n t t h a t i s c o u pl e d  wi t h a t e m p e r a t u r e
g r a di e nt: t h e  n o rt h e r n m o st r e gi o n  h a d t h e l o w e st  m e a n s u m m e r t e m p e r at u r e, a n d t h e
s o ut h e r n m o st r e gi o n  h a d t h e  w a r m e st  m e a n s u m m e r t e m p e r at u r e.  Di sti n ct diff e r e n c e s i n
c o m m u ni t y c o m p o si ti o n a m o n g  o u r s t u d y r e g i o n s r efl e c t t hi s t e m p e r a t u r e g r a di e n t.
Ut qi a ġ vi k  w a s  d o mi n at e d  m ai nl y  b y g r a mi n oi d s p e ci e s ( s p e cifi c all y C a r e x a q u atilis a n d
Eri o p h or u m s p p.) ( Fi g. 2 ).  At q a s u k  w a s al s o d o mi n at e d b y g r a mi n oi d s, b ut  wit h  m u c h l a r g e r
e v e r g r e e n a n d d e ci d u o u s s h r u b c o v e r. T o oli k L a k e  h a d a  m o r e e v e n di st ri b uti o n of g r a mi-
n oi d s, e v e r g r e e n s h r u b s, a n d d e ci d u o u s s h r u b s a n d al s o g r e at e r t ot al v a s c ul a r c o v e r t h a n

Fi g. 3. C a n o ni c al c o r r e s p o n d e n c e a n al y si s of  m e a n c o v e r v al u e s f r o m e a c h y e a r of s a m pli n g a n d  m e a n t r ait v al u e s
f o r 1 2  A r cti c pl a nt s p e ci e s ( s p e ci e s c o d e s f oll o w t h e p att e r n of g e n u s ( G E N) + s p e ci e s ( S P E) = G E N S P E i n e a c h r e gi o n

( r e p r e s e nt e d b y diff e r e nt s y m b ol s f o r  Ut qi aġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e). T r ait s a r e d efi n e d a s f oll o w s:  V e g Ht,
pl a n t  h ei g h t ( c m); L e af A r e a, l e af a r e a ( c m 2 ); S L A, s p e cifi c l e af a r e a ( c m2 / g);  W BI,  w a t e r  b a n d i n d e x;  N D VI,
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; L e af T hi c k, l e af t hi c k n e s s ( m m); L D M C, l e af d r y  m att e r c o nt e nt ( g/ g); a n d

L e af N, l e af  nit r o g e n c o nt e nt. T h e p r o p o rti o n of c o n st r ai n e d v a ri ati o n e x pl ai n e d  w a s 6 1. 7 %.  R e s ult s f r o m p o st  h o c
a n al y si s ( 9 9 9 p e r m ut ati o n s) i n di c at e t h at t h e  m o d el ( P < 0. 0 1) a n d fi r st a xi s ( P < 0. 0 1) a r e si g nifi c a nt. T o vi s u ali z e
h o w t h e c o v e r of e a c h s p e ci e s c h a n g e d f r o m t h e fi r st t o t h e l a st s a m pli n g, t h e s p e ci e s c o d e i s r e p r e s e nt e d i n bl u e

f o r i n c r e a si n g c o v e r a n d o r a n g e f o r d e c r e a si n g c o v e r,  wit h d a r k e r s h a d e s s h o wi n g t h e  m o st c h a n g e a n d li g ht e r
s h a d e s s h o wi n g t h e l e a st. S p e ci e s t h at si g nifi c a ntl y i n c r e a s e d ( r e p e at e d- m e a s u r e s  A N O V A; P < 0. 0 5) a r e i n di c at e d

wit h a n a st e ri s k.

9 0 6 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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Fi g. 4. C o nt ri b uti o n s of s p e ci e s t o c o m m u nit y- w ei g ht e d  m e a n s ( C W M s) f o r  ni n e diff e r e nt f u n cti o n al t r ait s.  C W M
t r ait s  w e r e c al c ul at e d f o r t h r e e s a m pli n g s b et w e e n 2 0 0 8 a n d 2 0 1 8 at  Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e,  Al a s k a,

U S A.  C o v e r  d a t a  w e r e c oll e c t e d a t e a c h s a m pli n g, a n d t r ai t  d a t a  w e r e c oll e c t e d i n 2 0 1 8.  C W M t r ai t s  w e r e
c al c ul at e d b y  m ulti pl yi n g t h e t r ait  m e a n b y t h e  m e a n r el ati v e c o v e r of e a c h s p e ci e s f o r e a c h s a m pli n g f o r e a c h
r e gi o n.  W h e n  p o s si bl e, t r ait v al u e s f o r s p e ci e s  n ot  m e a s u r e d  w e r e o bt ai n e d f r o m t h e T u n d r a T r ait T e a m ( T T T)

d at a b a s e ( Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 b ); t h e r e s ul ti n g  p e r c e n t r el a ti v e c o v e r t h at t h e i n cl u d e d s p e ci e s r e p r e s e nt i s
di s pl a y e d a b o v e e a c h s a m pli n g y e a r.  N o a d diti o n al s p e ci e s f r o m t h e T T T d at a b a s e  w e r e i n cl u d e d i n c al c ul ati o n s
f o r  W BI,  N D VI, a n d l e af t hi c k n e s s. T r ait s a r e  d efi n e d a s f oll o w s:  V e g Ht,  pl a nt  h ei g ht ( c m); L e af A r e a, l e af a r e a

( c m2 ); S L A, s p e cifi c l e af a r e a ( c m2 / g);  W BI,  w at e r  b a n d i n d e x;  N D VI,  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;
L e af T hi c k, l e af t hi c k n e s s ( m m); L D M C, l e af  d r y  m att e r c o nt e nt ( g/ g); L e af N, l e af  nit r o g e n c o nt e nt;  C/ N r ati o,

c a r b o n/ nit r o g e n r ati o.

B et w a y- M a y et al. 9 0 7
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t h e t w o  n o rt h e r n r e gi o n s. T o oli k L a k e al s o  h a d a g r e at e r  n u m b e r of s p e ci e s t h at  w e r e  n ot
i n cl u d e d i n  o u r t r ai t s a m pli n g, i n di c ati n g g r e at e r s p e ci e s ri c h n e s s.  O u r st u d y r e gi o n s
c a pt u r e t h r e e  u ni q u e c o m m u niti e s t h at a r e c o m m o n t h r o u g h o ut t h e  A r cti c r e gi o n, t h u s
p r o vi di n g a b a s eli n e f o r f ut u r e st u di e s l o o ki n g at t h e r el ati o n s hi p b et w e e n f u n cti o n al t r ait s
a n d c o v e r c h a n g e  wit hi n si mil a r  A r cti c c o m m u niti e s.

C h a n g e s i n s p e ci e s-l e v el a b u n d a n c e s i n r e s p o n s e t o a c h a n gi n g cli m at e o v e r ti m e a r e
c o n si st e nt  wit h  m o r e g e n e r ali z e d t r e n d s f o c u s e d o n g r o wt h f o r m 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 ; H olli st e r et al. 2 0 1 5 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 2 0 ).  G r a mi n oi d s a r e i n c r e a si n g
i n t h e t w o  n o rt h e r n r e gi o n s ( Ut qi aġ vi k a n d  At q a s u k).  N ot all s p e ci e s  wit hi n e a c h g r o wt h
f o r m a r e i n c r e a si n g i n t h e s a m e  w a y,  h o w e v e r.  Wit hi n g r a mi n oi d s, C a r e x a q u atilis si g nifi-
c a ntl y i n c r e a s e d i n c o v e r o v e r ti m e i n o nl y o n e r e gi o n,  b ut E. a n g ustif oli u m , E. r uss e ol u m ,
E. v a gi n at u m , a n d L u z ul a c o nf us a s h o w e d  n o c h a n g e. T h e s e d g e C ar e x a q u atilis i s a  wi d e s p r e a d,
c o m m o n, a n d d o mi n a nt s p e ci e s t h at o c c u r s a c r o s s  m ulti pl e  h a bit at s a s o p p o s e d t o a r a r e
( e. g., P e dic ul a ris l a n at a ) o r l o c all y a b u n d a nt s p e ci e s t h at o nl y o c c u r s  wit hi n s p e cifi c  h a bit at
t y p e s ( e. g., E. r uss e ol u m , L u z ul a c o nf us a , C assi o p e t etr a g o n a ),  w hi c h  m a y e x pl ai n  w h y it s h o w e d
si g nifi c a nt c h a n g e s i n c o v e r. S p e ci e s-l e v el r e s p o n s e s i n o u r a n al y s e s a r e li mit e d i n t h at  n ot
all s p e ci e s  p r e s e n t i n e a c h r e gi o n  o c c u r r e d i n a t l e a s t  o n e  o f t h e s a m pl e d  pl o t s
( e. g., P e di c ul a ris l a n at a i s  p r e s e nt i n all t h r e e r e gi o n s,  b ut  w a s  n ot s a m pl e d i n a n y  pl ot).
M o r e r a r e s p e ci e s a r e t h e r ef o r e e x cl u d e d f r o m s o m e a n al y s e s, li miti n g o u r f o c u s p ri m a ril y
t o c o m m o n s p e ci e s.  O wi n g t o t h e e xt r e m el y s m all  p r o p o rti o n of t h e l a n d s c a p e t a k e n  u p
b y r a r e s p e ci e s c o m p a r e d  wi t h t h e  o v e r w h el mi n g  p r o p o r ti o n r e p r e s e n t e d  b y  m o r e
c o m m o n s p e ci e s ( e. g., E. v a gi n at u m i n t h e t w o s o ut h e r n r e gi o n s; Fi g. 2 ),  w e f o c u s e d o n t h e
c o m m o n s p e ci e s b e c a u s e s hift s i n a b u n d a n c e s  will  h a v e a  m u c h g r e at e r i m p a ct o n o v e r all
e c o s y st e m f u n cti o ni n g.

S hift s i n c o m m u nit y c o m p o siti o n  w e r e  m o r e p r o n o u n c e d at  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k, a n d
s p e ci e s-l e v el r e s p o n s e s  w e r e  m o r e  d y n a mi c.  O nl y o n e s p e ci e s i n o n e r e gi o n i n c r e a s e d i n
c o v e r o v e r ti m e ( C a r e x a q u atilis ; S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 42 ),  b ut  m a n y s p e ci e s e x p e ri e n c e d
s m all fl u ct u ati o n s i n c o v e r b et w e e n s a m pli n g s.  B e c a u s e o u r a n al y s e s i n cl u d e d o nl y t h r e e

Fi g. 5. E sti m at e d e c o s y st e m v al u e s of a s u b s et of f u n cti o n al t r ait s t h at a r e c o n si d e r e d i m p o rt a nt t o e c o s y st e m
f u n c ti o ni n g.  V al u e s  w e r e c al c ul a t e d  u si n g a b s ol u t e c o v e r f o r t h r e e s a m pli n g s  b e t w e e n 2 0 0 8 a n d 2 0 1 8 a t

Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, a n d T o oli k L a k e,  Al a s k a,  U S A, f o r t h e s a m e s p e ci e s i n cl u d e d i n t h e c o m m u nit y- w ei g ht e d
m e a n ( C W M) t r ait a n al y si s. T r ait s t h at si g nifi c a ntl y c h a n g e d o v e r ti m e a r e i n di c at e d  wit h a r e d a st e ri s k (*) b a s e d
o n r e p e at e d- m e a s u r e s  A N O V A ( P < 0. 0 5).

9 0 8 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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s a m pli n g s o v e r 8 – 1 0 y e a r s, a t r e n d t h at  w o ul d e m e r g e f r o m  m o r e c o n si st e nt s a m pli n g  m a y
h a v e  b e e n o b s c u r e d,  p r e v e nti n g t h e  d et e cti o n of  m o r e s u btl e r e s p o n s e s.  T h e r ef o r e, o u r
r e s ult s a r e li k el y d ri v e n b y t h e f e w s p e ci e s  wit h l a r g e c h a n g e s i n c o v e r b et w e e n s a m pli n g s.

G r a mi n oi d s p e ci e s, p a rti c ul a rl y C ar e x a q u atilis , a r e d ri vi n g c h a n g e i n c o v e r at  Ut qi aġ vi k
a n d  At q a s u k. S e d g e s p e ci e s s u c h a s C a r e x a q u atilis r et ai n t h ei r ol d g r o wt h (i. e., t h ei r g r e e n
l e a v e s f r o m  p r e vi o u s y e a r s) i n c o m bi n ati o n  wit h  n e w g r o wt h e a c h g r o wi n g s e a s o n.  Ot h e r
s p e ci e s, i n cl u di n g  m o st f o r b s a n d s o m e g r a s s e s, a r e  h e r b a c e o u s  p e r e n ni al s t h at r e g r o w
t h ei r l e a v e s e a c h y e a r. Still ot h e r s ( e. g., e v e r g r e e n s h r u b s) r et ai n t h ei r g r o wt h o v e r s e v e r al
y e a r s, r e s ulti n g i n sl o w r el ati v e g r o wt h r at e s ( R ei c h et al. 1 9 9 2 ; M e k o n n e n e t al. 2 0 1 8 ).
R e s e a r c h  h a s s h o w n t h at g r a mi n oi d s a c c u m ul at e bi o m a s s q ui c k e r t h a n ot h e r g r o wt h f o r m s
i n r e s p o n s e t o r e d u c e d r e s o u r c e li mit ati o n (C h a pi n a n d S h a v e r 1 9 8 9 ).  G r e at e r  bi o m a s s
a c c u m ul ati o n  m a y p a rti all y b e t h e r e s ult of diff e r e n c e s i n g r o wt h st r at e gi e s ( e. g., l e af r et e n-
ti o n i n s o m e s e d g e s p e ci e s), e n a bli n g s p e ci e s t o  p o p ul at e  b a r e l a n d s c a p e s  m o r e q ui c kl y.
G r a mi n oi d s ’ g r o wt h st r at e g y c o u pl e d  wit h  p o s si bl e i n c r e a s e s i n  n ut ri e nt a v ail a bilit y i n
t h e  A r cti c (N a d el h off e r et al. 1 9 9 2 ; S c hi m el et al. 2 0 0 4 )  m a y e x pl ai n t h ei r l a r g e i n c r e a s e s i n
c o v e r i n t h e  n o rt h e r n r e gi o n s. P r e vi o u s r e s e a r c h  h a s s h o w n t h at s h r u b s al s o i n c r e a s e i n
c o v e r i n r e s p o n s e t o  w a r mi n g ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ; H olli st e r et al. 2 0 1 5 ).  B e c a u s e s h r u b s
h a v e a sl o w e r r el ati v e g r o wt h r at e c o m p a r e d  wit h g r a mi n oi d s,  h o w e v e r, it i s p o s si bl e t h at
t h r e e s a m pli n g s  w e r e  n ot e n o u g h t o d et e ct c h a n g e s i n s h r u b c o v e r o v e r ti m e.  A n i n c r e a s e
i n g r a mi n oi d s i s a b s e nt at T o oli k L a k e b e c a u s e t h e l a n d s c a p e i s al r e a d y d e n s el y p o p ul at e d,
wit h f e w b a r e p at c h e s a v ail a bl e f o r c ol o ni z ati o n (t ot al v a s c ul a r c o v e r r e a c h e s o nl y 6 6. 5 % at
Ut qi a ġ vi k, b ut e x c e e d s 1 0 0 % at T o oli k L a k e; Fi g. 2 ). T h e r ef o r e, it i s  p o s si bl e t h at c o m bi n a-
ti o n s of t r ait s t h at a r e li n k e d  wit h t h e a bilit y t o r et ai n l e a v e s f o r  m ulti pl e g r o wi n g s e a s o n s
a r e  m o st cl o s el y a s s o ci at e d  wit h c h a n g e i n c o v e r.

F u n c ti o n al t r ai t s a n d c h a n g e i n c o v e r

C C A s u g g e st s si g nifi c a nt i n c r e a s e s i n c o v e r a r e a s s o ci at e d  wit h  hi g h l e af  nit r o g e n c o n-
t e nt, p a rti c ul a rl y at  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k ( Fi g. 3 ).  W e t h e r ef o r e e x p e ct t h at s p e ci e s  wit h
hi g h l e af  nit r o g e n c o nt e nt s u c h a s C a r e x a q u atilis a n d E. a n g ustif oli u m will eit h e r c o nti n u e
t o i n c r e a s e i n c o v e r o r r e m ai n  d o mi n a nt.  B e c a u s e t h e  A r cti c i s s u c h a s e v e r el y  n ut ri e nt-
li mit e d s y st e m, it i s i m p o rt a nt t h at  pl a nt s  h a v e t h e a bilit y t o effi ci e ntl y  u pt a k e  n ut ri e nt s
f r o m t h e s oil. L e af  nit r o g e n c o n c e nt r ati o n s a r e t h e r ef o r e i n di c ati v e of r e s o u r c e a v ail a bilit y
a n d a r e cl o s el y c o r r el at e d  wit h g r o wt h a n d p h ot o s y nt h eti c r at e s ( E v a n s 1 9 8 9 ; H u d s o n et al.
2 0 1 1 ). It i s al s o i m p o rt a nt t h at  A r cti c  pl a nt s  h a v e t h e a bilit y t o  p h ot o s y nt h e si z e at l o w
t e m p e r at u r e s  w hil e  m a xi mi zi n g c a r b o n fi x ati o n d u e t o c o n st r ai nt s s et b y a s h o rt g r o wi n g
s e a s o n ( C al d w ell et al. 1 9 7 8 ). P r e vi o u s r e s e a r c h  h a s s u g g e st e d t h at c ol d-t ol e r a nt s p e ci e s a r e
m o r e  pl a s ti c i n r e g a r d t o  p h ot o s y n t h e ti c t e m p e r a t u r e a c cli m a ti o n t h a n c ol d- s e n si ti v e
s p e ci e s ( Y a m o ri et al. 2 0 1 0 ). S p e ci e s t h at al r e a d y  h a v e a  hi g h p h ot o s y nt h eti c c a p a cit y ( a n d
a r e t h e r ef o r e  m o r e c ol d t ol e r a nt)  m a y r e s p o n d  m o r e r e a dil y t o  w a r m e r t e m p e r at u r e s a n d
a l o n g e r g r o wi n g s e a s o n.  A s t h e s e s p e ci e s i n c r e a s e i n c o v e r o v e r ti m e, t h e o v e r all f u n cti o n-
alit y of t h e e c o s y st e m  will s hift a s  w ell, c a u si n g  p r o d u cti vit y a n d  n et c a r b o n e x c h a n g e t o
i n c r e a s e  o v e r ti m e  wi t h ri si n g t e m p e r a t u r e s (R ei c h et al. 1 9 9 9 ; M e k o n n e n e t al. 2 0 1 8 ).
I n c r e a s e s i n  n e t  p ri m a r y  p r o d u c ti vi t y a r e li n k e d t o a  d e e p e ni n g  of t h e a c ti v e l a y e r,
i n c r e a s e d  mi c r o bi al d e c o m p o siti o n, a n d t h e r ef o r e g r e at e r  n ut ri e nt a v ail a bilit y (M e k o n n e n
et al. 2 0 1 8 ),  p r o vi di n g a  m o r e  n ut ri e nt- ri c h e n vi r o nm e nt f o r  A r cti c  h e r bi v o r e s. I n c r e a s e s
i n t h e  bi o m a s s of c o m m o n f o o d s o u r c e s f o r  h e r bi v o r e s c o u pl e d  wit h a  hi g h e r  n ut ri e nt
c o nt e nt i n l e a v e s  w o ul d  b e a bl e t o s u p p o rt l a r g e r  h e r bi v o r e  p o p ul ati o n s a n d  p ot e nti all y
i n c r e a s e t h e o v e r all bi o di v e r sit y i n t h e  A r cti c (B a r ri o et al. 2 0 1 6 ).

C C A al s o s u g g e st s t h at  d e c r e a s e s i n c o v e r a r e a s s o ci at e d  wit h  hi g h L D M C ( Fi g. 3 ).  W e
t h e r ef o r e e x p e ct t h at s p e ci e s  wit h a  hi g h L D M C s u c h a s L e d u m p al ust r e t o b e o ut c o m p et e d

B et w a y- M a y et al. 9 0 9
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a n d t o d e c r e a s e i n c o v e r o v e r ti m e. P ri o r r e s e a r c h  h a s d e m o n st r at e d a c o r r el ati o n b et w e e n
L D M C a n d r el a ti v e g r o w t h r a t e,  wi t h  hi g h e r L D M C c o r r el a ti n g  wi t h sl o w e r g r o w t h
(G r o s s et al. 2 0 0 7 ). It i s p o s si bl e t h at a s e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s b e c o m e  m o r e f a v o r a bl e
i n t h e  A r cti c, sl o w- g r o wi n g s p e ci e s a r e b ei n g o ut c o m p et e d b y f a st- g r o wi n g s p e ci e s s u c h a s
g r a mi n oi d s.  M o r e r e s e a r c h o n t h e r el ati o n s hi p b et w e e n L D M C a n d g r o wt h st r at e gi e s of t u n-
d r a s p e ci e s  m a y f u rt h e r e x pl ai n  w h y s p e ci e s  wit h a  hi g h L D M C a r e  d e c r e a si n g i n c o v e r
o v e r ti m e.

T h o u g h l e af  nit r o g e n c o nt e nt a n d L D M C s e e m t o b e r el at e d t o c h a n g e i n s p e ci e s c o v e r,
o u r r e s ult s f r o m t h e P e a r s o n a n d S p e a r m a n r a n k c o r r el ati o n s d o  n ot s u p p o rt t h e s e r el ati o n-
s hi p s. It i s p o s si bl e t h at f ut u r e a n al y s e s f o c u si n g o n i n di vi d u al r e gi o n s a n d all s p e ci e s t h at
o c c u r  wit hi n t h e m r at h e r t h a n all r e gi o n s c o m bi n e d  wit h o nl y t h e d o mi n a nt s p e ci e s  m a y
h a v e r e v e al e d  u n d e rl yi n g i nt r a r e gi o n al t r e n d s. T h e f a ct t h at  n o c o r r el ati o n s  w e r e si g nifi-
c a nt al s o e m p h a si z e s t h e  n e e d t o f o c u s o n  m ulti pl e t r ait s i n c o m bi n ati o n  wit h e a c h ot h e r
r at h e r t h a n a n e x a mi n ati o n of i n di vi d u al t r ait s. F u rt h e r a n al y s e s i n c o r p o r ati n g  m ulti v a ri-
a t e a p p r o a c h e s (i. e.,  o r di n a ti o n s) a r e li k el y t o  b e t t e r i d e n tif y r el a ti o n s hi p s  b e t w e e n
f u n cti o n al t r ait s a n d ot h e r a s p e ct s of c o m m u nit y d y n a mi c s ( s u c h a s c h a n g e i n pl a nt c o v e r)
a n d e c o s y st e m f u n cti o ni n g.

C o m m u ni t y- w ei g h t e d  m e a n s a n d c h a n g e i n c o v e r

B e c a u s e s p e ci e s-l e v el r e s p o n s e s a r e s o d y n a mi c,  m a n y st u di e s  h a v e i n v e sti g at e d s hift s i n
C W M t r ai t s ( Ki c h e ni n e t al. 2 0 1 3 ; M u s c a r ell a a n d  U ri a r t e 2 0 1 6 ; Bj o r k m a n e t al. 2 0 1 8 a ).
A  C W M c o n si d e r s t h e r el a ti v e a b u n d a n c e  o f s p e ci e s i n a d di ti o n t o s p e ci e s- s p e ci fi c
r e s p o n s e s.  M o r e d o mi n a nt s p e ci e s t h e r ef o r e  h a v e a g r e at e r eff e ct o n t h e o v e r all c o m m u nit y
t r ait v al u e t h a n r a r e s p e ci e s.  H o w e v e r, b e c a u s e o u r  C W M t r ait v al u e s  w e r e c al c ul at e d b a s e d
o n a si n gl e t r ait s a m pli n g ( 2 0 1 8) a n d s e v e r al c o v e r s a m pli n g s ( 2 0 0 8/ 2 0 1 0, 2 0 1 4, 2 0 1 8), o nl y
r el a ti v e c o v e r  w a s c o n t ri b u ti n g t o s hif t s i n  C W M t r ai t s  o v e r ti m e.  O u r r e s ul t s  d o  n o t
c o n si d e r s hift s i n t r ait v al u e s o v e r ti m e, b ut s e v e r al st u di e s s h o w t h at  m a n y t r ait s a r e sl o w
t o r e s p o n d t o c h a n gi n g e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s, if t h e y c h a n g e at all ( H u d s o n et al. 2 0 1 1 ;
Ki c h e ni n et al. 2 0 1 3 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 a ). F o r e x a m pl e, H u d s o n et al. ( 2 0 1 1) s h o w e d t h at
l e af c h e mi st r y t r ait s ( e. g., l e af  nit r o g e n c o n c e nt r ati o n)  w e r e  n ot aff e ct e d  b y l o n g-t e r m
w a r mi n g; g r o w t h t r ai t s ( e. g., l e af si z e a n d S L A)  w e r e  m o r e s e n si ti v e t o  w a r mi n g,  b u t
r e s p o n s e s v a ri e d a m o n g s p e ci e s. I n g e n e r al, o u r s p e ci e s s h o w e d a n i n c r e a s e i n l e af si z e
a n d pl a nt  h ei g ht a n d a d e c r e a s e i n S L A. It i s li k el y t h at o v e r t h e d e c a d e of c o v e r s a m pli n g,
o u r st u d y s p e ci e s e x p e ri e n c e d s o m e s hift s i n si z e- a n d g r o wt h- r el at e d f u n cti o n al t r ait s;
h o w e v e r, o u r st u d y i n v e sti g at e d  diff e r e n c e s i n t r ait s  b et w e e n s p e ci e s ( e. g., t all- v e r s u s
s h o rt- st at u r e d pl a nt s) a n d t h ei r r el ati o n s hi p  wit h c o v e r c h a n g e. T h e r ef o r e,  w e b eli e v e o u r
r e s ult s still  h a v e i m p o rt a nt i m pli c ati o n s  wit h r e g a r d t o s hift s i n e c o s y st e m f u n cti o ni n g i n
a c h a n gi n g e n vi r o n m e nt.

O u r r e s ult s i n di c at e t h at  n o n e of t h e t h r e e st u d y r e gi o n s ( Ut qi a ġ vi k,  At q a s u k, T o oli k
L a k e)  h a d e x p e ri e n c e d si g ni fi c a n t c h a n g e s i n t h e  C W M  o f t r ai t s  o v e r ti m e ( Fi g.  4 ;
S u p pl e m e nt a r y  T a bl e S 5 2 ).  A l a c k of si g nifi c a nt c h a n g e s i n  C W M t r ait v al u e s o v e r ti m e
i n di c at e s t h at t h e v a s c ul a r c o m m u nit y c o m p o siti o n  h a s r e m ai n e d f u n cti o n all y c o n si st e nt.
H o w e v e r, t h e e sti m at e d e c o s y st e m v al u e s f o r t r ait s s h o w c o n si st e nt i n c r e a s e s at t h e t w o
n o r t h e r n r e gi o n s  d u e t o i n c r e a si n g  pl a n t c o v e r ( Fi g. 5 ; S u p pl e m e n t a r y  T a bl e S 62 ).
C o nti n u e d i n c r e a s e s i n  pl a nt c o v e r  will li k el y  h a v e i m p o rt a nt i m pli c ati o n s f o r e c o s y st e m
f u n cti o ni n g. F o r e x a m pl e, i n c r e a s e d e s ti m at e d t ot al  nit r o g e n c o nt e nt at  Ut qi a ġ vi k a n d
At q a s u k ( Fi g. 5 ) i n di c at e s a c h a n g e i n r e s o u r c e a v ail a bilit y a n d t h e r ef o r e  p h ot o s y nt h e si s
(E v a n s 1 9 8 9 )  o v e r ti m e, a n d i n c r e a s e d e s ti m a t e d  N D VI i n di c a t e s i n c r e a s e s i n  p ri m a r y
p r o d u cti vit y ( S ell e r s 1 9 8 5 ). L e af a r e a i s di r e ctl y c o r r el at e d  wit h pl a nt bi o m a s s (G o s w a mi et al.
2 0 1 5 ), a n d  b ot h  n o rt h e r n m o st  Ut qi aġ vi k a n d s o ut h e r n m o st  At q a s u k s h o w e d si g nifi c a nt
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e sti m at e d i n c r e a s e s i n b ot h. Fi n all y, i n c r e a s e d e sti m at e d pl a nt  h ei g ht o v e r ti m e i n c r e a s e s
t h e a bilit y of pl a nt s t o c a pt u r e li g ht ( W e st o b y et al. 2 0 0 2 ) a n d c o ul d d e c r e a s e s u rf a c e al b e d o
i n t h e  wi nt e r  m o nt h s, i nfl u e n ci n g t h e r at e a n d ti mi n g of s p ri n g s n o w m elt (F ol e y 2 0 0 5 ).

A p p r o a c h e s s u c h a s  C W M s t h at  u s e s p e ci e s- s p e cifi c t r ait v al u e s a r e i m p o rt a nt t o a c c o u nt
f o r  hi g h l e v el s of i nt e r s p e cifi c v a ri ati o n. T h e r e i s a l a r g e a m o u nt of v a ri ati o n a m o n g s p e ci e s
e v e n  wit hi n t h e s a m e g r o wt h f o r m, r e s ulti n g i n o v e r g e n e r ali z ati o n s  wit h r e g a r d t o eff e ct s
o n e c o s y s t e m f u n c ti o ni n g ( S a c c o n e e t al. 2 0 1 7 ; T h o m a s e t al. 2 0 1 9 ).  T h e r e i s al s o l a r g e
v a ri a ti o n i n t r ai t s a t t h e  p o p ul a ti o n l e v el  wi t hi n a s p e ci e s. F o r e x a m pl e, t h e S L A  of
E. a n g ustif oli u m at T o oli k L a k e i s  m o r e t h a n t wi c e t h e S L A of E. a n g ustif oli u m at  Ut qi a ġ vi k
a n d  At q a s u k. S u c h l a r g e a m o u nt s of i nt r a s p e cifi c v a ri ati o n c o ul d b e att ri b ut e d t o l e v el s of
p h e n ot y pi c  pl a sti cit y a n d ( o r) l o c al a d a pt ati o n. P h e n ot y pi c  pl a sti cit y c a n b e v e r y a d v a nt a-
g e o u s f o r  pl a n t s  b e c a u s e it e n a bl e s t h e m t o r e s p o n d t o c h a n g e s t o t h ei r e n vi r o n m e n t
(S ult a n 2 0 0 0 ), t h o u g h t h e r e i s e vi d e n c e t h at t h e l e v el of pl a sti cit y c a n b e r e st ri ct e d  u n d e r
a bi oti c e xt r e m e s a n d t h e p r e s e n c e of  h e r bi v o r y ( V all a d e r a s et al. 2 0 0 7 ).  Ot h e r r e s e a r c h  h a s
s h o w n t h at s h a di n g c a n c a u s e  pl a nt s t o i n c r e a s e t h ei r S L A b y 5 5. 4 % o n a v e r a g e ( Li u et al.
2 0 1 6 ),  w hi c h  m a y e x pl ai n t h e l a r g e i n c r e a s e i n S L A i n t h e  T o oli k L a k e  p o p ul a ti o n s.
E x p a n si o n of e r e ct s h r u b s i n t h e l o w  A r cti c a s a r e s ult of cli m at e  w a r mi n g, i n cl u di n g at
T o oli k L a k e ( M y e r s- S mit h a n d  Hi k 2 0 1 7 ), i m p o s e s s h a di n g o n  m o r e l o w- st at u r e d  pl a nt s.
S h a di n g c a n al s o c a u s e  pl a nt s t o s uff e r f r o m  d e c r e a s e d  p r o d u cti vit y a n d  n ut ri e nt  u pt a k e
a s a r e s ult of r e d u c e d s ol a r r a di ati o n ( M e k o n n e n et al. 2 0 1 8 ). Pl a nt s t h at a r e  u n a bl e t o c o p e
wit h s h a di n g f r o m t all- st at u r e d s h r u b s t h e r ef o r e d e c r e a s e i n c o v e r a s t h e y a r e o ut c o m p et e d
o v e r ti m e.  W hil e it i s li k el y t h at p h e n ot y pi c pl a sti cit y pl a y s a r ol e i n s u c h st a r k diff e r e n c e s
i n t r ait s b et w e e n p o p ul ati o n s, t h e l e v el of pl a sti cit y a n d r at e of a d a pt ati o n c a n n ot b e d et e r-
mi n e d  wit h o ut f u rt h e r e x p e ri m e nt ati o n (i. e., c o m m o n g a r d e n o r r e ci p r o c al t r a n s pl a nt
e x p e ri m e n t s).  T h e r ef o r e, it i s al s o i m p o r t a n t t o l o o k a t r e gi o n- s p e cifi c r e s p o n s e s  wi t h
r e g a r d t o s hifti n g c o m m u nit y c o m p o siti o n.

S hift s i n  C W M t r ait s  h a v e b e e n r el at e d t o e n vi r o n m e nt al g r a di e nt s  u n d e r t h e  h y p ot h e si s
t h at s p e ci e s c o n v e r g e o n a l o c all y o pti m al p h e n ot y p e a n d t h at s p e ci e s a b u n d a n c e i s r el at e d
t o  p r o xi mit y t o a n o pti m al t r ait v al u e ( L a u g hli n et al. 2 0 1 2 ; M u s c a r ell a a n d  U ri a rt e 2 0 1 6 ;
H e n n et al. 2 0 1 8 ).  C o n v e r g e n c e t o w a r d a n o pti m al p h e n ot y p e s e e m s t o o c c u r i n r e s o u r c e-
li mi t e d e c o s y s t e m s  d ri v e n  b y f a cili t a ti o n  of s p e ci e s ( e. g., t h e  A r c ti c) r a t h e r t h a n i n
r e s o u r c e- a b u n d a n t e c o s y s t e m s  d ri v e n  b y c o m p e ti ti o n ( H e n n et al. 2 0 1 8 ).  O wi n g t o t h e
n at u r e of t r a d e off s  wit hi n t h e pl a nt e c o n o mi c s p e ct r u m ( Dí a z et al. 2 0 1 6 ),  h o w e v e r, it s e e m s
t h at i n v e sti g ati n g t r ait s i n  m ulti di m e n si o n al t r ait s p a c e i s i m p o rt a nt t o c o n si d e r i n f ut u r e
a n al y s e s.  M ulti pl e t r ait s  m a y i nt e r a ct t o d et e r mi n e  ni c h e diff e r e nti ati o n b et w e e n s p e ci e s,
i n di c ati n g t r a d e off s i n  pl a n t  p e rf o r m a n c e a n d f u n c ti o n (Di a z e t al. 2 0 0 4 ; M c Gill e t al.
2 0 0 6 ; K r af t e t al. 2 0 1 5 ; Dí a z e t al. 2 0 1 6 ).  A  m ul ti di m e n si o n al a p p r o a c h t o t r ai t- b a s e d
st u di e s  m a y t h e r ef o r e b e  m o r e i n di c ati v e of c o v e r – t r ait r el ati o n s hi p s a n d gi v e  u s a b ett e r
u n d e r st a n di n g of  h o w f ut u r e s hift s i n t r ait v al u e s  will i nfl u e n c e e c o s y st e m f u n cti o ni n g.

F u t u r e  di r e c ti o n s

I n o r d e r t o c a pt u r e a  m o r e c o m p r e h e n si v e vi e w of  h o w pl a nt c o m m u niti e s i n t h e t u n d r a
a r e r e s p o n di n g t o a c h a n gi n g cli m at e, f u n cti o n al t r ait d at a  m u st b e c oll e ct e d f o r all s p e ci e s
a c r o s s  m ulti pl e r e gi o n s. T h e T T T d at a b a s e i n cl u d e s t e n s of t h o u s a n d s of  m e a s u r e m e nt s f o r
1 8  pl a n t t r ai t s c oll e c t e d f r o m  m ul ti pl e r e gi o n s t h r o u g h o u t t h e  A r c ti c ( Bj o r k m a n e t al.
2 0 1 8 b );  h o w e v e r, t h e r e a r e g a p s f o r  m a n y r e gi o n s a n d ( o r) s p e ci e s. Filli n g i n d at a g a p s a n d
e xt e n di n g t h e t r ait li st  will f a cilit at e c o u ntl e s s st u di e s i n v e sti g ati n g f u n cti o n al t r ait t r e n d s.

A d diti o n all y, c oll e cti n g t r ait  m e a s u r e m e nt s o v e r a l o n g  p e ri o d of ti m e  will i n di c at e
w h et h e r t r ait v al u e s a r e c h a n gi n g o r r e m ai ni n g c o n st a nt. It i s li k el y t h at t r ait s a r e s hifti n g
a s e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s c h a n g e, b ut d at a r e g a r di n g s hift s i n t r ait s a r e li mit e d t o v e r y

B et w a y- M a y et al. 9 1 1
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f e w st u di e s.  B e c a u s e diff e r e nt r e gi o n s a r e e x p e ri e n ci n g diff e r e nt e n vi r o n m e nt al c h a n g e s, it
i s i m p o rt a nt t o c o n d u ct t r ait- b a s e d st u di e s o n b r o a d e r g e o g r a p hi c s c al e s.

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

W e t h a n k  M att h e w Si m o n a n d  M eli s s a L a u f o r a s si st a n c e  wit h t r ait d at a c oll e cti o n a n d
p ri o r  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 at  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 a-
ti o n a n d f o r c o n d u cti n g v e g et ati o n c o v e r  m e a s u r e m e nt s at  Ut qi a ġ vi k a n d  At q a s u k.  W e al s o
t h a n k all r e s e a r c h e r s a n d fi el d t e c h ni ci a n s  w h o a s si st e d  wit h v e g et ati o n s a m pli n g at T o oli k
L a k e.  W e t h a n k  C H 2 M Hill P ol a r S e r vi c e s a n d  UI C S ci e n c e f o r l o gi sti c al s u p p o rt at  Ut qi a ġ vi k
a n d  At q a s u k, a n d st aff at t h e  U ni v e r sit y of  Al a s k a ’s I n stit ut e of  A r cti c  Bi ol o g y a n d  C H 2 M Hill
P ol a r S e r vi c e s f o r s u p p o rt at T o oli k Fi el d St ati o n.

F u n di n g st at e m e nt

T hi s  w o r k  w a s f u n d e d  b y  N a ti o n al S ci e n c e F o u n d a ti o n g r a n t s  P L R- 1 5 0 4 3 8 1 a n d
P L R-1 8 3 6 8 9 8.

D at a a v ail a bilit y st at e m e nt

C o v e r d at a a r e a v ail a bl e at t h e  N S F  A r cti c  D at a  C e nt e r ( htt p s:// a r cti c d at a.i o/ ). F u n cti o n al
t r ait  d a t a  w a s s u b mit t e d t o t h e  T T T a n d  will  b e i n cl u d e d i n v e r si o n 2  of t h e  d a t a b a s e.
F u n c ti o n al t r ai t  d a t a i s al s o  p u bli cl y a v ail a bl e  o n Fi g s h a r e ( h t t p s:// d oi. o r g/ 1 0. 6 0 8 4/
m 9.fi g s h a r e.1 4 5 1 1 9 8 7. v 1 ).  All  d at a i s al s o a v ail a bl e  u p o n r e q u e st f r o m t h e c o r r e s p o n di n g
a ut h o r.
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