
A R TI C L E

Sit e- s p e cifi c r e s p o n s e s of f u n g al a n d b a ct e ri al
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M at hil d e J e a n bill e,  K a ri n a  Cl e m m e n s e n, J a a ni s J u h a n s o n,  A n d e r s  Mi c h el s e n,
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I n gi bj ö r g S. J ́o n s d ́otti r,  K a ri  Kl a n d e r u d,  A n n e T ol v a n e n, a n d S a r a  H alli n

A b s t r a c t: V e g et ati o n c h a n g e of t h e  A r cti c t u n d r a d u e t o gl o b al  w a r mi n g i s a  w ell- k n o w n
p r o c e s s, b ut t h e i m pli c ati o n f o r t h e b el o w g r o u n d  mi c r o bi al c o m m u niti e s, k e y i n  n ut ri e nt
c y cli n g a n d d e c o m p o siti o n, i s p o o rl y  u n d e r st o o d.  W e c h a r a ct e ri z e d t h e f u n g al a n d b a ct e ri al
a b u n d a n c e s i n litt e r a n d s oil l a y e r s a c r o s s 1 6  w a r mi n g e x p e ri m e nt al sit e s at 1 2 ci r c u m p ol a r
l o c ati o n s.  W e i n v e sti g at e d t h e r el ati o n s hi p b et w e e n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d  nit r o g e n ( N)
a n d c a r b o n ( C) i s ot o pi c si g n at u r e s, i n di c ati n g s hift s i n  mi c r o bi al p r o c e s s e s  wit h  w a r mi n g.
Mi c r o bi al a b u n d a n c e s  w e r e 2 – 3 o r d e r s of  m a g nit u d e l a r g e r i n litt e r t h a n i n s oil. L o c al,
sit e- d e p e n d e nt r e s p o n s e s of  mi c r o bi al a b u n d a n c e s  w e r e v a ri a bl e, a n d  n o g e n e r al eff e ct of
w a r mi n g  w a s d et e ct e d. T h e o nl y g e n e r ali z a bl e t r e n d a c r o s s sit e s  w a s a d e p e n d e n c e b et w e e n
t h e  w a r mi n g r e s p o n s e r ati o s a n d  C: N r ati o i n c o nt r ol s,  hi g hli g hti n g a l e g a c y of t h e v e g et a-
ti o n o n t h e  mi c r o bi al r e s p o n s e t o  w a r mi n g. W e  d et e ct e d a  p o siti v e eff e ct of  w a r mi n g o n
t h e litt e r  m a s s a n d δ 1 5 N,  w hi c h  w a s li n k e d t o  b a ct e ri al a b u n d a n c e  u n d e r  w a r m e d c o n di-
ti o n s. T hi s eff e ct  w a s st r o n g e r i n e x p e ri m e nt al sit e s d o mi n at e d b y d e ci d u o u s s h r u b s, s u g-
g e s ti n g a n al t e r e d  b a c t e ri al  N- c y cli n g  wi t h i n c r e a s e d t e m p e r a t u r e s,  m e di a t e d  b y t h e
v e g et ati o n, a n d  wit h p o s si bl e c o n s e q u e n c e s o n e c o s y st e m f e e d b a c k s t o cli m at e c h a n g e.

K e y  w or ds: t u n d r a,  w a r mi n g, litt e r, s oil,  mi c r o bi al a b u n d a n c e, st a bl e i s ot o p e s.

R é s u m é : L e c h a n g e m e n t  d e l a v é g é t a ti o n  d e l a t o u n d r a a r c ti q u e a t t ri b u a bl e a u
r é c h a uff e m e nt  pl a n ét ai r e e st  u n  p r o c e s s u s  bi e n c o n n u,  m ai s l e s c o n s é q u e n c e s  p o u r l e s
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c o m m u n a ut é s  mi c r o bi e n n e s s o ut e r r ai n e s, e s s e nti ell e s a u x c y cl e s  d e s  n ut ri m e nt s et à l a
d é c o m p o siti o n, s o nt  m al c o m p ri s e s. L e s a ut e u r s o nt c a r a ct é ri s é l e s a b o n d a n c e s f o n gi q u e s et
b a ct é ri e n n e s d a n s l e s ol et l a liti è r e s u r 1 6 sit e s e x p é ri m e nt a u x d e r é c h a uff e m e nt à 1 2 e n d r oit s
ci r c u m p ol ai r e s. L ’ét u d e d e l a r el ati o n e nt r e l e s a b o n d a n c e s  mi c r o bi e n n e s et l e s si g n at u r e s i s o-
t o pi q u e s d e l’a z ot e ( N) et d u c a r b o n e ( C) a i n di q u é d e s  m o difi c ati o n s d e s p r o c e s s u s  mi c r o bi e n s
a v e c l e r é c h a uff e m e nt. L e s a b o n d a n c e s  mi c r o bi e n n e s ét ai e nt d e 2 à 3 o r d r e s d e g r a n d e u r pl u s
g r a n d e s d a n s l a liti è r e q u e d a n s l e s ol. L e s r é p o n s e s l o c al e s d e s a b o n d a n c e s  mi c r o bi e n n e s
ét ait e nt v a ri a bl e s et d é p e n d a nt e s d u sit e, et a u c u n eff et g é n é r al d u r é c h a uff e m e nt  n ’a ét é
d é t e c t é. L a s e ul e t e n d a n c e g é n é r ali s a bl e à l ’é c h ell e  d e l ’e n s e m bl e  d e s si t e s é t ai t  u n e
c o r r él ati o n e nt r e l e s r a p p o rt s d e r é p o n s e a u r é c h a uff e m e nt et l e r a p p o rt  C: N d e s c o nt r ôl e s,
m e t t a n t e n é vi d e n c e  u n  h é ri t a g e  d e l a v é g é t a ti o n s u r l a r é p o n s e  mi c r o bi e n n e a u
r é c h a uff e m e nt. Il s o nt d ét e ct é  u n eff et p o sitif d u r é c h a uff e m e nt s u r l a  m a s s e et δ 1 5 N d e l a
liti è r e, q ui ét ait li é à l’a b o n d a n c e  b a ct é ri e n n e  d a n s  d e s c o n diti o n s r é c h a uff é e s.  C et eff et
ét ait pl u s  m a r q u é d a n s l e s sit e s e x p é ri m e nt a u x d o mi n é s p ar d e s a r b u st e s à f e uill e s c a d u q u e s,
s u g g é r a nt  u n e alt é r ati o n d u c y cl e d e l ’a z ot e, ai n si q u e d e s c o n s é q u e n c e s p o s si bl e s s u r l e s d e
l’é c o s y st è m e d e l a t o u n d r a s u r l e c h a n g e m e nt cli m ati q u 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, r é c h a uff e m e nt, liti è r e, s ol, a b o n d a n c e  mi c r o bi e n n e, i s ot o p e s st a bl e s.

I ntr o d u cti o n

Gl o b al  w a r mi n g i s t wi c e a s f a st i n t h e  A r cti c a s i n ot h e r r e gi o n s o n E a rt h ( M e r e dit h et al.
2 0 1 9 ), c a u si n g p r of o u n d c h a n g e s of t u n d r a e c o s y st e m s.  V e g et ati o n i s c h a n gi n g,  wit h s h r u b s
a n d g r a mi n oi d s e x p a n di n g a n d g r o wi n g f a st e r i n r e s p o n s e t o  w a r mi n g,  w h e r e a s li c h e n s
a n d  m o s s e s a r e d e c r e a si n g ( M y e r s- S mit h 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 ). L e s s i s k n o w n a b o ut eff e ct s of  w a r mi n g o n t h e s oil  mi c r o bi al c o m m u niti e s d e s pit e
t h ei r i m p o rt a nt r ol e s i n d e c o m p o siti o n a n d  n ut ri e nt c y cli n g.  W a r mi n g c a n di r e ctl y i m p a ct
mi c r o bi al bi o m a s s b y p r o m oti n g o r d e m oti n g  mi c r o bi al g r o wt h,  wit h diff e r e nt p r o c e s s e s
i n v ol v e d, s u c h a s s u b st r at e d e pl eti o n, diff e r e nti al t e m p e r at u r e s e n siti vit y, o r v a ri ati o n of
g r o wt h effi ci e n c y ( B r a df o r d 2 0 1 3 ; W al k e r et al. 2 0 1 8 ). I n t u n d r a s oil s, f u n g al a n d ( o r) b a ct e-
ri al  bi o m a s s r e s p o n s e t o  w a r mi n g  h a s v a ri e d g r e atl y a m o n g st u di e s,  wit h s o m e st u di e s
s h o wi n g ei t h e r a n i n c r e a s e  o r  d e c r e a s e ( Cl e m m e n s e n e t al. 2 0 0 6 ; Ri n n a n e t al. 2 0 1 1 ;
Y e r g e a u et al. 2 0 1 2 ; Ri n n a n et al. 2 0 1 3 ; C h e n et al. 2 0 1 5 ; C h ri sti a n s e n et al. 2 0 1 7 ),  w h e r e a s
ot h e r s s h o w  n o c h a n g e ( J o n a s s o n et al. 1 9 9 9; Si stl a et al. 2 0 1 3 ; X u a n d Y u a n 2 0 1 7 ). T h e s e di s-
c r e p a n ci e s  m a y b e r el at e d t o t h e e xt e nt t o  w hi c h v e g et ati o n s hift e d  wit h  w a r mi n g.  A s dif-
f e r e n t v e g e t a ti o n t y p e s  h a r b o r  diff e r e n t  b el o w g r o u n d  mi c r o bi al c o m m u ni ti e s, t h e
bi o m a s s of v a ri o u s  mi c r o bi al g r o u p s i s li k el y aff e ct e d b y s hift s i n v e g et ati o n ( Cl e m m e n s e n
et al. 2 0 0 6 ; C h u a n d  G r o g a n 2 0 1 0 ).

M o st st u di e s o nl y r e p o rt  mi c r o bi al a b u n d a n c e s i n t h e o r g a ni c s oil, e x cl u di n g t h e litt e r
l a y e r ( e. g., B a n e rj e e et al. 2 0 1 1 ; B u c k e ri d g e et al. 2 0 1 3 ; L e e et al. 2 0 1 3 ; G r a y et al. 2 0 1 4 ).
N e v e rt h el e s s, litt e r a n d s oil c o n stit ut e diff e r e nt  mi c r o bi al  h a bit at s, a n d t h e b a ct e ri al a n d
f u n g al c o m m u nit y si z e s c o ul d b e diff e r e ntl y aff e ct e d b y  w a r mi n g i n litt e r a n d s oil l a y e r s,
b e c a u s e t h e litt e r  mi c r o bi al c o m m u nit y f a c e s l a r g e r v a ri ati o n i n, e. g.,  w at e r c o nt e nt a n d
t e m p e r at u r e, c o m p a r e d  wit h t h e s oil l a y e r. F u rt h e r, litt e r a n d s oil l a y e r s  h a v e g e n e r all y dif-
f e r e nt c h e mi c al c o m p o siti o n s,  wit h a g r a di e nt of  m o r e l a bil e t o st a bl e o r g a ni c c o m p o u n d s
f r o m f r e s h litt e r t o t h e  u n d e rl yi n g o r g a ni c s oil, a n d, t h u s, d e c o m p o siti o n r at e s a r e sl o w e r
i n s oil (B e r g a n d  M c Cl a u g h e rt y 2 0 1 4 ).  C o nt r a sti n g litt e r c h e mi st r y b et w e e n e v e r g r e e n a n d
d e ci d u o u s  pl a nt s c o ul d al s o aff e ct  mi c r o bi al a b u n d a n c e s ( B e r g a n d  M c Cl a u g h e rt y 2 0 1 4 ).
Mi c r o bi all y d ri v e n d e c o m p o siti o n a n d  n ut ri e nt t u r n o v e r r at e s  h a v e b e e n s h o w n t o b e  m o di-
fi e d b y  w a r mi n g i n a  m et a- a n al y si s (R o m e r o- Oli v a r e s et al. 2 0 1 7 ), a s  w ell a s i n  A r cti c e c o s y s-
t e m s (D a e b el e r et al. 2 0 1 7 ), b ut v a r y g r e atl y d e p e n di n g o n t h e t u n d r a e c o s y st e m t y p e a n d
s oil  w at e r r e gi m e ( J o n a s s o n et al. 2 0 0 1; Z a k a n d  Kli n g 2 0 0 6 ). T h e  nit r o g e n ( N) a n d c a r b o n ( C)
i s ot o pi c si g n at u r e s a r e aff e ct e d  b y t h e s e  mi c r o bi al  p r o c e s s e s ( Š a nt r ů č k o v á et al. 2 0 0 0 ;

J e a n bill e et al. 9 9 3

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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C r ai n e et al. 2 0 1 5 ),  wit h p r ef e r e nti al a c c u m ul ati o n of 1 3C a n d 1 5 N i s ot o p e s ( o v e r 1 2 C a n d 1 4N)
d u e t o f r a c ti o n a ti o n  d u ri n g  mi c r o bi al  p r o c e s si n g ( E hl e ri n g e r e t al. 2 0 0 0 ; H o b bi e a n d
O ui m ett e 2 0 0 9 ).  C h a n g e s i n s u b st r at e i s ot o pi c si g n at u r e s, t h e r ef o r e, r efl e ct c h a n g e s i n t h e
e x t e n t a n d t y p e  o f  mi c r o bi al  p r o c e s si n g.  U n d e r s t a n di n g t h e c o n t r a s t s i n  w a r mi n g
r e s p o n s e s of f u n gi a n d b a ct e ri a b et w e e n litt e r a n d s oil, a n d a m o n g  h a bit at s  wit h diff e r e nt
v e g et ati o n, c o ul d  h el p t o  p r e di ct t h e c o n s e q u e n c e s of v e g et ati o n s hift s a n d s oil o r g a ni c
m att e r st a bilit y f o r  A r cti c e c o s y st e m f e e d b a c k s t o cli m at e.

T h e ai m of t hi s st u d y  w a s t o d et e r mi n e di r e ct a n d i n di r e ct eff e ct s of  w a r mi n g o n b a ct e-
ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s i n litt e r a n d o r g a ni c s oil l a y e r s of  A r cti c a n d al pi n e t u n d r a.
T h e c o p y  n u m b e r s of t h e b a ct e ri al 1 6 S r R N A g e n e a n d t h e f u n g al I T S 2 r e gi o n  w e r e  u s e d a s
a n e sti m at e of t h e b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s, r e s p e cti v el y.  Alt h o u g h  mi c r o bi al g e n e
c o p y  n u m b e r s d o  n ot e q u al bi o m a s s, t h e y c o r r el at e  wit h bi o m a s s  m e a s u r e m e nt s b a s e d o n
A T P, P L F A, a n d fl o w c yt o m et r y ( Z h a n g et al. 2 0 1 7 ), a n d a r e g o o d p r o xi e s of bi o m a s s (R o u s k
et al. 2 0 1 0 ; Bl a g o d at s k a y a a n d  K u z y a k o v 2 0 1 3 ).  Q u a ntit ati v e P C R of  m a r k e r g e n e s a r e t h e r e-
f o r e a t r a ct a bl e a p p r o a c h  w h e n p r o c e s si n g a  hi g h  n u m b e r of s a m pl e s. T o s e a r c h f o r g e n e r al-
i z a bl e eff e c t s, 1 6  w a r mi n g e x p e ri m e n t al si t e s  wi t h  o p e n- t o p c h a m b e r s ( O T C s) a c r o s s
1 2 l o c ati o n s a c r o s s t h e  A r cti c  w e r e s a m pl e d.  H e r e,  w e t e st e d  w h et h e r ( i)  mi c r o bi al a b u n d a n-
c e s i n t h e li t t e r l a y e r r e s p o n d  m o r e t o e n vi r o n m e n t al  diff e r e n c e s a n d e x p e ri m e n t al
w a r mi n g t h a n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s i n t h e s oil l a y e r, ( ii) t h e  d o mi n a nt v e g et ati o n t y p e
( e v e r g r e e n o r  d e ci d u o u s)  h a s a n i m p a c t o n  h o w t h e  mi c r o bi al a b u n d a n c e s r e s p o n d t o
e x p e ri m e nt al  w a r mi n g, a n d ( iii) e x p e ri m e nt al  w a r mi n g aff e ct s t h e r el ati o n s hi p s b et w e e n
mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d s oil a n d li t t e r  N a n d  C i s o t o pi c si g n a t u r e s, a s i n di c a t o r s  of
c h a n g e d el e m e nt al c y cli n g.

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

S t u d y si t e s a n d s a m pl e c oll e c ti o n

Litt e r a n d s oil s a m pl e s  w e r e c oll e ct e d f r o m 1 6  w a r mi n g e x p e ri m e nt al sit e s t h at  u s e a p a s-
si v e  w a r mi n g d e si g n  wit h  O T C s t h at r ai s e t h e  m e a n s u m m e r ai r t e m p e r at u r e ( 1 – 3 ° C a c c o r d-
i n g t o H e n r y a n d  M ol a u ( 1 9 9 7) a n d  0. 5 – 2 ° C a c c o r di n g t o B o k h o r s t e t al. ( 2 0 1 3) ).  T h e
e x p e ri m e n t s  h a v e  b e e n r u n ni n g 7 – 2 5 y e a r s a s  p a r t  o f t h e I T E X  n e t w o r k ( h t t p s://
w w w. g v s u. e d u/i t e x/ ) a n d a r e l o c a t e d a t 1 2 l o c a ti o n s a c r o s s t h e  A r c ti c  o r al pi n e t u n d r a
( S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 11 ). T h e  O T C s a n d c o nt r ol pl ot s a r e eit h e r r a n d o ml y di st ri b ut e d at
t h e sit e s o r a r e  p ai r e d i n r a n d o ml y di st ri b ut e d bl o c k s  wit h a  mi ni m u m of f o u r r e pli c at e s
i n e a c h sit e. T o  diff e r e nti at e e x p e ri m e nt al sit e s  wit hi n t h e s a m e l o c ati o n, e x p e ri m e nt al
sit e s  w e r e  n a m e d a c c o r di n g t o t h e  d o mi n a nt v e g et ati o n t y p e ( S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 1 1 ).
Sit e  n a m e s  w e r e a b b r e vi at e d  wit h t h e t h r e e fi r st l ett e r s of t h e sit e  n a m e, f oll o w e d b y “ e v ”
f o r e v e r g r e e n, “ d e ” f o r  d e ci d u o u s, a n d “ g r ” f o r g r a s s t o i n di c at e  d o mi n a n t v e g et ati o n.
Sit e s i n  E n d al e n  w e r e  n a m e d  E n d _ e v _ c a s a n d  E n d _ e v _ d r y f o r  d o mi n a n c e  b y C assi o p e a n d
Dr y as, r e s p e cti v el y.

Li t t e r a n d s oil  w e r e s a m pl e d  d u ri n g J ul y a n d  A u g u s t 2 0 1 4,  wi t h t h e e x c e p ti o n  of
Al e x a n d e r fj o r d i n  C a n a d a t h at  w a s s a m pl e d i n  A u g u st 2 0 1 5. T h r e e c o r e s of 3 c m di a m et e r
w e r e t a k e n r a n d o ml y f r o m e a c h of t h e c o nt r ol a n d  O T C  pl ot s t o a  m a xi m u m of 2 0 c m
d e pt h, o r l e s s d e p e n di n g o n t h e s oil l a y e r t hi c k n e s s. S a m pl e s  w e r e k e pt at a t e m p e r at u r e
b el o w 4 ° C d u ri n g t r a n s p o rt ati o n f r o m t h e fi el d t o t h e l a b o r at o r y i n  U p p s al a, S w e d e n.  All
t h e s a m pl e s  w e r e r e c ei v e d  wit hi n a  w e e k. T h e litt e r, o r g a ni c, a n d  mi n e r al s oil l a y e r s  w e r e
s e p a r at e d f o r e a c h of t h e t h r e e c o r e s p e r pl ot, a n d  m at e ri al f r o m t h e s a m e l a y e r  w a s p o ol e d
( mi n e r al s oil  w a s  n ot i n cl u d e d i n t hi s st u d y). L a r g e r st o n e s a n d r o ot s (> 5 m m di a m et e r)

1S 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 5 3 .
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w e r e r e m o v e d, t h e  m at e ri al  h o m o g e ni z e d t h o r o u g hl y,  w ei g h e d, a n d t h e n s plit i nt o t w o
s u b- s a m pl e s,  wit h o n e  k e pt at − 2 0 ° C a n d o n e f r e e z e- d ri e d a n d f u rt h e r  h o m o g e ni z e d  b y
g ri n di n g.  G r a vi m e t ri c  w a t e r c o n t e n t ( %)  w a s  d e t e r mi n e d af t e r f r e e z e- d r yi n g.  T h e 2 7 6
f r e e z e- d ri e d litt e r a n d o r g a ni c s oil s a m pl e s ( 5 – 3 0  m g)  w e r e a n al y z e d f o r  C a n d  N c o nt e nt
a n d 1 3C/ 1 2 C a n d 1 5 N/ 1 4 N r ati o s  u si n g a n I s o p ri m e i s ot o p e r ati o  m a s s s p e ct r o m et e r  wit h c o n-
ti n u o u s fl o w (I s o p ri m e Lt d.,  C h e a dl e  H ul m e,  U K) c o u pl e d t o a E u r o v e ct o r  C N el e m e nt al a n a-
l y z e r ( E u r o v e ct o r S P A,  R e d a v all e, It al y).

Q u a n ti t a ti v e  P C R

D N A  w a s e xt r a ct e d i n  d u pli c at e s  u si n g t h e  N u cl e o S pi n S oil e xt r a cti o n  kit ( M a c h e r e y-
N a g el, P e n n s yl v a ni a,  U S A) f r o m 5 0  m g of f r e e z e- d ri e d litt e r o r s oil ( 1 3 8 s a m pl e s f o r e a c h
l a y e r), f oll o wi n g t h e  m a n uf a c t u r e r’s i n s t r u c ti o n s.  D N A  w a s  q u a n tifi e d  wi t h a  Q u bi t ®
fl u o r o m et e r a n d t h e  Q u bit® d s D N A  B R  kit ( Lif e T e c h n ol o gi e s,  C a rl s b a d,  C alif o r ni a,  U S A),
d u pli c at e s  w e r e p o ol e d a n d t h e n st o r e d at − 2 0 ° C. T h e t ot al a b u n d a n c e s of f u n gi a n d b a ct e-
ri a  w e r e a s s e s s e d b y q u a ntit ati v e P C R ( q P C R) of I T S 2 a n d t h e 1 6 S r R N A g e n e, r e s p e cti v el y.
T h e I T S 2 r e gi o n  w a s t a r g et e d  u si n g t h e f o r w a r d  p ri m e r gI T S 7, a n d a  mi xt u r e of r e v e r s e
I T S 4 a n d I T S 4 a p ri m e r s at a p r o p o rti o n of 3: 1 (I h r m a r k et al. 2 0 1 2; K y a s c h e n k o et al. 2 0 1 7 ),
a n d t h e  V 3- V 4 r e gi o n of t h e 1 6 S r R N A g e n e  w a s t a r g et e d  u si n g t h e f o r w a r d  p r o 3 4 1 F a n d
r e v e r s e  p r o 8 0 5 R  p ri m e r s ( T a k a h a s hi et al. 2 0 1 4 ). P ri m e r s a n d a m plifi c ati o n c o n diti o n s a r e
d et ail e d i n S u p pl e m e nt a r y T a bl e S 2 1 .  Q u a ntifi c ati o n s  w e r e  p e rf o r m e d t wi c e o n  diff e r e nt
q P C R r u n s i n 1 5 μ L r e a cti o n s  u si n g t h e  Bi o r a d  C F X  C o n n e ct  R e al- Ti m e S y st e m ( Bi o- R a d
L a b o r at o ri e s,  H e r c ul e s,  C alif o r ni a,  U S A). F o r o n e s a m pl e, t h e q u a ntifi c ati o n  w a s r e p e at e d
b e c a u s e t h e d u pli c at e r u n s diff e r e d b y  m o r e t h a n o n e c y cl e  u nit ( 1  C q). T h e st a n d a r d c u r v e s
w e r e o bt ai n e d  u si n g s e ri al dil uti o n s of li n e a ri z e d pl a s mi d s  wit h t h e cl o n e d f r a g m e nt s of t h e
t a r g et g e n e.  E a c h r e a cti o n c o nt ai n e d 1 X i Q S Y B R  G r e e n S u p e r mi x ( Bi o- R a d L a b o r at o ri e s,
H e r c ul e s,  C alif o r ni a,  U S A), 0. 5 μ g μ L − 1 of  B S A a n d 1 0  n g of t e m pl at e  D N A. P ri m e r c o n c e nt r a-
ti o n s  w e r e 0. 5 μ M i n b ot h a s s a y s. T e st s f o r P C R i n hi biti o n  w e r e p e rf o r m e d f o r all s a m pl e s b y
a m plif yi n g a k n o w n a m o u nt of t h e p G E M- T pl a s mi d ( P r o m e g a,  M a di s o n,  Wi s c o n si n,  U S A)
wit h t h e pl a s mi d s p e cifi c T 7 a n d S P 6 p ri m e r s i n t h e p r e s e n c e of 1 0  n g of t e m pl at e  D N A o r
w at e r.  N o i n hi biti o n  w a s d et e ct e d.

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

E n vi r o n m e nt al v a ri a bl e s ( w at e r c o nt e nt ( %),  N a n d  C st o c k s ( g  m − 2 ),  C: N- r ati o, a n d  p H
( s oil o nl y))  w e r e c h e c k e d f o r  m ulti c olli n e a rit y.  N a n d  C st o c k s i n b ot h s oil a n d litt e r l a y e r s
w e r e  hi g hl y c o r r el at e d, a n d t h e r ef o r e, t h e  C st o c k  w a s  u s e d a s a  p r o x y f o r t h e  N st o c k.
E n vi r o n m e nt al v a ri a bl e s a n d  mi c r o bi al a b u n d a n c e s  w e r e t e st e d f o r  h o m o s c e d a sti cit y a n d
li n e a rit y  u si n g t h e  B a rtl ett a n d S h a pi r o t e st s, r e s p e cti v el y, a n d t r a n sf o r m e d (l o g, s q u a r e
r o ot, o r  B o x  C o x)  w h e n  n e e d e d p ri o r t o st ati sti c al t e st s  wit h li n e a r a s s u m pti o n s.

Li n e a r  mi x e d eff e ct  m o d el s ( L M E M s),  u si n g t h e e x p e ri m e nt al sit e a s r a n d o m v a ri a bl e,
a n d  wit h i n d e p e n d e nt litt e r a n d s oil p a r a m et e r s fitt e d  u si n g t h e l m e 4 p a c k a g e ( B at e s et al.
2 0 1 4 )  w e r e  u s e d t o d et e r mi n e t h e eff e ct s of (i)  w a r mi n g t r e at m e nt a n d litt e r o r s oil v a ri a bl e s
o n t h e  mi c r o bi al a b u n d a n c e s, a n d ( ii)  w a r mi n g t r e at m e nt a n d  mi c r o bi al a b u n d a n c e s o n s oil
a n d litt e r  C a n d  N i s ot o pi c si g n at u r e s a c r o s s all sit e s. T h e p - v al u e s  w e r e c al c ul at e d  u si n g t h e
l m e r T e st  p a c k a g e  wit h  d ef a ult s etti n g s (K u z n et s o v a et al. 2 0 1 7 ), o r f o r i nt e r a cti o n t e r m s
wit h t y p e III a n al y si s of v a ri a n c e ( A N O V A)  wit h S att e rt h w ait e ’s  m et h o d. T h e  m o d el r e si d-
u al s  w e r e c h e c k e d g r a p hi c all y a n d  u si n g t h e  A n d e r s o n – D a rli n g t e st. F o r a f e w  m o d el s,
o n e o r t w o e nt ri e s l e a di n g t o e xt r e m e r e si d u al s  w e r e r e m o v e d t o i m p r o v e t h e li n e a rit y of
t h e r e si d u al s.

R e s p o n s e r ati o s ( R R s)  w e r e c al c ul at e d a s t h e l o g a rit h mi c r ati o  b et w e e n t h e  m e a n i n
w a r mi n g t r e at m e nt di vi d e d b y t h e  m e a n i n t h e c o nt r ol f o r e a c h sit e a n d f o r e a c h v a ri a bl e.

J e a n bill e et al. 9 9 5
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C o nfi d e n c e i nt e r v al s of t h e  R R s  w e r e c al c ul at e d a c c o r di n g t o H e d g e s et al. ( 1 9 9 9) wit h t h e
a dj u st m e nt  d e s c ri b e d  b y L aj e u n e s s e ( 2 0 1 1) f o r p ai r e d c o r r el at e d t r e at m e nt a n d c o nt r ol
m e a n s. E u cli d e a n di st a n c e s c al c ul at e d a m o n g R R s r el ati v e t o  mi c r o bi al a b u n d a n c e s  w e r e
cl u s t e r e d  u si n g  u p d a t e d  W a r d ’s  Mi ni m u m  V a ri a n c e  m e t h o d i m pl e m e n t e d i n v e g a n
(O k s a n e n et al. 2 0 1 3 ). P o siti v e o r  n e g ati v e r e s p o n s e s  w e r e c o n si d e r e d si g nifi c a nt  w h e n 9 5 %
c o nfi d e n c e i nt e r v al s  w e r e  n ot c r o s si n g z e r o.  A N O V A of li n e a r  m o d el fit s  w e r e  u s e d f o r t e st-
i n g t h e si g nifi c a n c e of t h e r el ati o n s hi p s b et w e e n  mi c r o bi al a b u n d a n c e  R R s a n d i niti al litt e r
a n d s oil p a r a m et e r s i n c o nt r ol pl ot s.  O n e- w a y  A N O V A  w a s  u s e d t o c o m p a r e v a ri a bl e  m e a n s
a c r o s s t h e sit e s a n d  w a r mi n g t r e at m e nt.

R e s ult s

O v e r all  p a t t e r n s  of f u n g al a n d  b a c t e ri al a b u n d a n c e s i n li t t e r a n d s oil

T a ki n g all e x p e ri m e nt al sit e s t o g et h e r, t h e a b u n d a n c e s of b ot h b a ct e ri a a n d f u n gi  w e r e
hi g h e r i n t h e li t t e r t h a n i n t h e  u n d e rl yi n g s oil l a y e r ( Fi g. 1 A ).  A s a n a v e r a g e,
1. 7 × 1 0 9 ± 1. 3 × 1 0 9 I T S c o pi e s g− 1 a n d 4. 3 × 1 0 9 ± 2.1 × 1 0 9 1 6 S r R N A g e n e c o pi e s g − 1 w e r e
d e t e c t e d i n t h e li t t e r, a n d 2. 7 × 1 0 6 ± 1. 7 × 1 0 6 I T S c o pi e s g− 1 a n d 1. 6 × 1 0 7 ± 6. 7 × 1 0 6 1 6 S
r R N A g e n e c o pi e s g − 1 i n t h e s oil ( m e a n ± S D). T h e a b u n d a n c e s i n c o nt r ol a n d  w a r mi n g  w e r e
si mil a r f o r b ot h l a y e r s ( Fi g. 1 A ). Si mil a rl y, t h e d o mi n a nt v e g et ati o n t y p e  h a d  n o i nfl u e n c e o n
t h e  mi c r o bi al a b u n d a n c e s (Fi g. 1 B ). I n st e a d,  mi c r o bi al a b u n d a n c e s  w e r e si g nifi c a ntl y diff e r-
e nt a m o n g e x p e ri m e nt al sit e s f o r b ot h l a y e r s ( Fi g. 1 C ). T h e sit e al s o st r u ct u r e d t h e litt e r a n d
s oil v a ri a bl e s i n b ot h l a y e r s ( S u p pl e m e nt a r y Fi g. S 1 1 , o n e- w a y  A N O V A s, p < 0. 0 0 1). T h e  m e a n s
of t h e litt e r a n d s oil v a ri a bl e s di d  n ot si g nifi c a ntl y diff e r i n t h e  w a r mi n g t r e at m e nt c o m-
p a r e d  wit h t h e c o nt r ol a c r o s s all e x p e ri m e nt al sit e s ( L M E M, p > 0. 0 5). T h e e x c e pti o n  w a s
t h e litt e r  C st o c k ( g  m − 2 ),  w hi c h i n c r e a s e d si g nifi c a ntl y  wit h e x p e ri m e nt al  w a r mi n g,  w h e n

Fi g. 1. T ot al b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s i n t h e s oil a n d litt e r l a y e r i n ( A)  w a r m e d a n d c o nt r ol pl ot s, ( B) sit e s
w h e r e t h e  d o mi n a nt v e g et a ti o n i s  d e ci d u o u s o r e v e r g r e e n s h r u b s, a n d ( C) e a c h of t h e 1 6 e x p e ri m e nt al sit e s

s o rt e d a c c o r di n g t h e d o mi n a nt v e g et ati o n t y p e al o n g t h e x - a xi s: d e ci d u o u s ( d e) e v e r g r e e n ( e v) o r g r a s s ( g r).  B o x e s
s h o w t h e i n t e r- q u a r til e r a n g e  b et w e e n t h e fi r s t a n d t hi r d  q u a r til e s,  wi t h  m e di a n i n di c at e d  b y t h e li n e, a n d
w hi s k e r s i n di c at e t h e  m a xi m u m a n d  mi ni m u m of t h e i nt e r- q u a rtil e r a n g e.  O T C, o p e n-t o p c h a m b e r.

A B C

9 9 6 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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v a ri ati o n a m o n g e x p e ri m e nt al sit e s  w a s a c c o u nt e d f o r b y i n cl u di n g sit e a s r a n d o m f a ct o r i n
t h e  m o d el ( L M E M, p < 0. 0 5).

I n t h e litt e r l a y e r (T a bl e 1 ), a  hi g hl y si g nifi c a nt a n d  n e g ati v e eff e ct of litt e r  C: N o n b a ct e-
ri al c o m m u nit y si z e  w a s o b s e r v e d ( p < 0. 0 0 1),  w h e r e a s t h e eff e ct o n f u n g al a b u n d a n c e s  w a s
p o siti v e ( p < 0. 0 1, T a bl e 1 ). I n e x p e ri m e nt al sit e s d o mi n at e d b y e v e r g r e e n s h r u b s, st r o n g e r
eff e ct s of  C: N a n d  C st o c k o n  b ot h litt e r  b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s  w e r e o b s e r v e d
c o m p a r e d  wi t h t h e  o v e r all a n al y si s.  B y c o n t r a s t,  n o si g nifi c a n t eff e c t  w a s  d e t e c t e d i n
d e ci d u o u s- d o mi n at e d e x p e ri m e nt al sit e s ( T a bl e 1 ). I n t h e s oil,  C: N  w a s p o siti v el y r el at e d t o
t h e f u n g al c o m m u nit y si z e, p a rti c ul a rl y i n t h e e v e r g r e e n v e g et ati o n, b ut  n ot t o t h e b a ct e-
ri al c o m m u nit y si z e. S oil  p H aff e ct e d  b a ct e ri al a b u n d a n c e s  p o siti v el y, b ut  p a rti c ul a rl y s o
i n t h e d e ci d u o u s v e g et ati o n,  w h e r e a s t h e f u n g al a b u n d a n c e  w a s  n e g ati v el y a s s o ci at e d  wit h
s oil p H i n t h e e v e r g r e e n pl a nt c o m m u niti e s ( T a bl e 2 ). S oil  w at e r c o nt e nt,  u nli k e t h e litt e r
w at e r c o nt e nt,  w a s t h e  m ai n  d ri v e r of s oil  b a ct e ri al a b u n d a n c e i n  b ot h 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- d o mi n at e d sit e s, alt h o u g h  m o r e p r of o u n dl y at sit e s d o mi n at e d b y d e ci d u-
o u s s h r u b s.  B y c o nt r a st, f u n g al a b u n d a n c e s  w e r e o nl y p o siti v el y a s s o ci at e d  wit h  w at e r c o n-
t e nt i n d e ci d u o u s e x p e ri m e nt al sit e s. T h e s oil  C st o c k p o siti v el y aff e ct e d f u n g al a b u n d a n c e s
i n sit e s  d o mi n at e d  b y e v e r g r e e n s h r u b s a n d o ve r all  b a ct e ri al a b u n d a n c e s a c r o s s all sit e s
(T a bl e 2 ). I n  b ot h l a y e r s, t h e i nt e r a cti o n of t h e  w a r mi n g t r e at m e nt a n d t h e  d u r ati o n of
w a r mi n g  w a s t e st e d a n d r e v e al e d  n o si g nifi c a nt eff e ct.

Si t e- d e p e n d e n t  w a r mi n g eff e c t s

T h e r e  w a s  n o di r e cti o n al eff e ct of  w a r mi n g o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s, b ut l o c al  w a r mi n g
eff e ct s o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d litt e r o r s oil v a ri a bl e s  w e r e d et e ct e d i n all e x p e ri m e n-
t al sit e s  u si n g  R R s (Fi g. 2 ).  Alt h o u g h  m o st of t h e v a ri ati o n i n litt e r a n d s oil v a ri a bl e s a s s o ci-
at e d  wit h  mi c r o bi al s hift s  w e r e sit e s p e cifi c, a cl u st e r a n al y si s diff e r e nti at e d t w o g e n e r al
t y p e s  o f r e s p o n s e s t o e x p e ri m e n t al  w a r mi n g  b a s e d  o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e  R R s
( S u p pl e m e nt a r y Fi g. S 21).  O n e i n cl u d e d sit e s  wit h at l e a st o n e  mi c r o bi al a b u n d a n c e v a ri a bl e
t h at  d e c r e a s e d si g nifi c a ntl y  wit h  w a r mi n g ( Fi g. 2 A ), a n d t h e ot h e r i n cl u d e d sit e s  wit h at
l e a st o n e  mi c r o bi al v a ri a bl e t h at i n c r e a s e d si g nifi c a ntl y  wit h  w a r mi n g (Fi g. 2 B ).

T a bl e 1. P r e di cti o n of b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s i n t h e litt e r l a y e r b y  w a r mi n g t r e at m e nt a n d litt e r
p r o p e r ti e s ( w a t e r c o n t e n t,  C s t o c k, a n d  C: N r a ti o)  u si n g li n e a r  mi x e d eff e c t  m o d el s a c r o s s all si t e s,

e v e r g r e e n- d o mi n at e d, a n d d e ci d u o u s- d o mi n at e d sit e s.

F u n g al a b u n d a n c e s (I T S 2 r e gi o n) B a ct e ri al a b u n d a n c e s ( 1 6 S r R N A g e n e)

E sti m at e S E df t E sti m at e S E df t

All li t t e r
W a r mi n g − 0. 0 3 0. 0 3 1 2 1.1 6 − 1. 3 1 − 0. 0 3 0. 0 2 1 1 9. 4 9 − 1. 4 3
M oi st u r e 0.1 9 0.1 1 1 2 7. 2 1 1. 8 1 * 0.1 4 0. 0 8 1 2 9. 3 6 1. 7 9 *
C ( g m − 2 ) 0.1 8 0.1 1 1 2 7. 9 3 1. 5 9 0.1 7 0. 0 8 1 2 9. 8 4 2. 0 7 **
C: N 0. 2 9 0.1 0 1 3 2. 0 8 2. 8 1 *** − 0. 2 8 0. 0 8 1 3 1. 9 0 − 3. 6 4 ****

E v e r g r e e n li t t e r
W a r mi n g − 0. 0 5 0. 0 3 5 2.1 7 − 1. 7 1 * − 0. 0 4 0. 0 2 5 5. 8 0 − 1. 8 3 *
M oi st u r e 0. 0 8 0.1 6 5 9. 0 0 0. 5 3 0. 0 3 0.1 1 4 1. 5 9 0. 3 0
C ( g m − 2 ) 0. 3 4 0.1 3 4 9. 4 4 2. 5 2 ** 0. 2 6 0. 0 8 2 0. 4 7 3. 0 4 ***
C: N 0. 5 4 0.1 6 5 7. 7 8 3. 4 9 **** − 0. 4 7 0.1 1 3 0. 5 7 − 4. 4 9 ****

D e ci d u o u s li t t e r
W a r mi n g 0. 0 1 0. 0 4 5 4. 4 8 0.1 6 0. 0 0 0. 0 4 5 4. 3 3 − 0. 0 8
M oi st u r e 0.1 9 0.1 6 5 8. 7 3 1. 2 3 0.1 5 0.1 3 5 7. 9 9 1.1 7
C ( g m − 2 ) 0.1 6 0.1 8 5 8. 9 9 0. 9 0 0.1 7 0.1 5 5 8. 7 3 1.1 5
C: N 0. 2 1 0.1 5 5 5. 9 1 1. 4 3 − 0. 2 2 0.1 2 5 8. 3 3 − 1. 8 1 *

N o t e: A st e ri s k s i n di c at e si g nifi c a nt e sti m at e s (**** < 0. 0 0 1; *** < 0. 0 1; ** < 0. 0 5; * < 0.1).
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I n  A d v _ g r,  At q _ e v,  A u d _ d e,  B a r _ e v, a n d P a d _ e v, a si g nifi c a nt  d e c r e a s e of litt e r f u n g al
a b u n d a n c e  wit h  w a r mi n g  w a s o b s e r v e d, a n d  w a s a s s o ci at e d  wit h a  hi g h e r litt e r  C st o c k i n
t h e t w o l att e r (Fi g. 2 A ).  A  d e c r e a s e of litt e r  b a ct e ri al a b u n d a n c e  w a s  d et e ct e d i n  A d v _ g r,
Al e _ d e,  A d v _ d e,  E n d _ e v _ c a s, Fi n _ e v, a n d Z a c _ e, a n d a c c o m p a ni e d  b y a  d e c r e a s e of litt e r
w at e r c o nt e nt i n  Al e _ d e a n d Fi n _ e v. I n t h e s oil l a y e r, a l o w e r  w at e r c o nt e nt  wit h  w a r mi n g
w a s si mil a rl y a s s o ci a t e d t o a  d e cli n e i n  b a c t e ri al a b u n d a n c e s i n  Al e _ d e,  Kil _ d e, a n d
A d v _ d e. I n t w o e x p e ri m e nt al sit e s ( Z a c _ e v,  At q _ e v), a l o w e r s oil  b a ct e ri al a b u n d a n c e  w a s
c o n c o mit a nt  wit h a  hi g h e r  C st o c k, alt h o u g h t h e o p p o sit e t r e n d  w a s o b s e r v e d i n  A d v _ g r,
E n d _ e v _ c a s,  Kil _ d e, a n d  Al e _ d e.  Al e _ d e  w a s al s o t h e o nl y sit e  h a r b o ri n g a d e c r e a s e of s oil
f u n g al a b u n d a n c e  wit h  w a r mi n g.

F o u r o ut of fi v e e x p e ri m e nt al sit e s  wit h p o siti v e r e s p o n s e s t o  w a r mi n g ( Fi g. 2 B ) h a d a n
i n c r e a s e d f u n g al a b u n d a n c e i n t h e litt e r l a y e r. I n all c a s e s e x c e pt E n d _ e v _ d r y, t h e f u n g al
a b u n d a n c e  w a s al s o  hi g h e r i n t h e s oil l a y e r. T h e i n c r e a s e s of f u n g al a b u n d a n c e s  w e r e a s s o-
ci at e d  wit h  hi g h e r litt e r  w at e r c o nt e nt ( D o v _ d e,  D o v _ e v), o r  hi g h e r  C: N i n litt e r a n d s oil
( S o r _ d e a n d  Z a c _ d e), al t h o u g h a c o n t r a di c t o r y r e s p o n s e  w a s  o b s e r v e d i n a n o t h e r si t e
( D o v _ d e  wit h l o w e r  C: N). I n t h e t w o  D o v r e sit e s ( D o v _ d e,  D o v _ e v) a n d Z a c _ d e, s oil b a ct e ri al
a b u n d a n c e s  w e r e  hi g h e r  wit h  w a r mi n g al o n g  wit h s oil f u n g al a b u n d a n c e s a n d s oil  C st o c k s.

O v e r all, t h e sit e s  wit h  n e g ati v e r e s p o n s e s of  mi c r o bi al a b u n d a n c e s t o  w a r mi n g  w e r e
t wi c e a s  n u m e r o u s a s t h e  p o si ti v e r e s p o n s e g r o u p.  T h e t w o cl u s t e r s  o f si t e s
( S u p pl e m e nt a r y Fi g. S 21 ) c o ul d  n ot  b e a s s o ci at e d  wit h a si g nifi c a nt s hift i n litt e r o r s oil
p a r a m et e r s  wit h  w a r mi n g ( S u p pl e m e nt a r y Fi g. S 3 1 ), a s all r e s p o n s e s  w e r e s p e cifi c t o t h e
sit e, a n d t h e r e  w a s  n o a s s o ci ati o n b et w e e n litt e r a n d s oil v a ri a bl e  R R s a n d  mi c r o bi al a b u n-
d a n c e  R R s a c r o s s sit e s. T h e li n e a r r e g r e s si o n s of  mi c r o bi al a b u n d a n c e  R R s a g ai n st all t h e i ni-
ti al (i. e., c o nt r ol) litt e r o r s oil v a ri a bl e s a c r o s s all sit e s r e v e al e d t w o si g nifi c a nt a n d p o siti v e
c o r r el ati o n s,  n a m el y b et w e e n b a ct e ri al a b u n d a n c e  R R s a n d i niti al  C: N i n b ot h litt e r a n d s oil
(Fi g. 2 C ). T h e  w a r mi n g d u r ati o n  w a s al s o t e st e d, a n d  n o si g nifi c a nt a s s o ci ati o n  w a s d et e ct e d.

T a bl e 2. P r e di cti o n of b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s i n t h e s oil b y  w a r mi n g t r e at m e nt a n d s oil
p r o p e rti e s ( w at e r c o nt e nt,  p H,  C st o c k, a n d  C: N r ati o)  u si n g li n e a r  mi x e d eff e ct  m o d el s a c r o s s all sit e s,

e v e r g r e e n- d o mi n at e d, a n d d e ci d u o u s- d o mi n at e d sit e s.

F u n g al a b u n d a n c e s (I T S 2 r e gi o n) B a ct e ri al a b u n d a n c e s ( 1 6 S r R N A g e n e)

E sti m at e S E df t E sti m at e S E df t

All s oil
W a r mi n g 0. 0 2 0. 0 2 1 1 7. 4 6 0. 9 8 − 0. 0 2 0. 0 2 1 2 0. 4 8 − 0. 9 4
M oi st u r e 0.1 2 0.1 1 1 0 2. 8 0 1. 0 9 0. 4 6 0. 0 9 1 1 0. 3 7 5. 0 0 ****
p H − 0.1 4 0.1 0 8 1. 4 7 − 1. 5 0 0.1 7 0. 0 8 9 1. 8 5 2.1 3 **
C ( g m − 2 ) 0.1 1 0.1 2 1 0 2. 5 3 0. 9 0 0. 2 0 0.1 0 1 1 0. 2 0 2. 0 9 **
C: N 0. 2 4 0. 0 9 1 2 0. 6 1 2. 6 9 *** − 0. 0 5 0. 0 7 1 2 4. 2 8 − 0. 7 1

E v e r g r e e n s oil
W a r mi n g 0. 0 3 0. 0 3 5 0. 4 1 0. 9 0 − 0. 0 2 0. 0 2 4 8. 7 1 − 1. 0 1
M oi st u r e − 0. 0 9 0. 2 0 4 4. 0 0 − 0. 4 6 0. 4 0 0.1 6 3 5. 9 7 2. 5 7 **
p H − 0. 3 4 0.1 3 2 2. 3 9 − 2. 5 3 ** 0. 0 7 0.1 0 1 4. 4 1 0. 6 9
C ( g m − 2 ) 0. 4 3 0.1 9 2 1. 3 8 2. 2 8 ** 0. 2 5 0.1 4 1 3. 6 8 1. 7 5
C: N 0. 4 3 0.1 4 3 5. 4 4 3. 0 1 *** 0.1 0 0.1 1 2 4. 5 4 0. 8 9

D e ci d u o u s s oil
W a r mi n g 0. 0 5 0. 0 3 5 3. 7 6 1. 5 4 0. 0 1 0. 0 3 5 2. 7 9 0. 3 0
M oi st u r e 0. 3 1 0.1 5 5 7. 8 7 2. 0 3 ** 0. 4 6 0.1 3 5 5. 9 7 3. 6 0 ****
p H 0.1 4 0.1 3 5 1.1 7 1. 0 7 0. 3 9 0.1 2 5 7. 5 2 3. 2 7 ***
C ( g m − 2 ) − 0. 0 1 0.1 6 5 7. 5 0 − 0. 0 9 0. 2 6 0.1 3 5 7. 5 6 1. 9 6 *
C: N 0.1 6 0.1 1 5 7. 4 1 1. 4 4 − 0.1 7 0. 0 9 5 5. 4 2 − 1. 8 6 *

N o t e: A st e ri s k s i n di c at e si g nifi c a nt e sti m at e s (**** < 0. 0 0 1; *** < 0. 0 1; ** < 0. 0 5; * < 0.1). S E, st a n d a r d e r r o r.

9 9 8 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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Mi c r o bi al a b u n d a n c e eff e c t s  o n  C a n d  N i s o t o pi c si g n a t u r e s

Wit h sit e a s r a n d o m f a ct o r, a  p o siti v e eff e ct of  w a r mi n g o n litt e r δ 1 5 N si g n at u r e w a s
o b s e r v e d, t o g et h e r  wit h a si g nifi c a nt  n e g ati v e eff e ct of t h e i nt e r a cti o n t e r m b et w e e n t h e
w a r mi n g t r e at m e nt a n d t h e b a ct e ri al a b u n d a n c e ( p < 0. 0 5). T h u s, o nl y  u n d e r  w a r m e d c o n di-
ti o n s, t h e  b a ct e ri al a b u n d a n c e  w a s si g nifi c a ntl y a n d  n e g ati v el y c o r r el at e d  wit h t h e δ 1 5 N
(T a bl e 3 ). T h e δ 1 3 C si g n at u r e  w a s  n e g ati v el y c o r r el at e d t o t h e b a ct e ri al a b u n d a n c e i n b ot h
l a y e r s, r e g a r dl e s s of t h e  w a r mi n g t r e at m e nt, b ut t h e c o r r el ati o n  w a s st r o n g e r i n t h e litt e r
l a y e r (p < 0. 0 1).  W h e n t h e a n al y si s  w a s d o n e s e p a r at el y f o r sit e s d o mi n at e d b y eit h e r e v e r-
g r e e n o r d e ci d u o u s s h r u b s, t h e s e li n k s b et w e e n b a ct e ri al a b u n d a n c e s a n d  C a n d  N i s ot o pi c
si g n at u r e s  w e r e o nl y  d et e ct e d i n sit e s  d o mi n at e d  b y  d e ci d u o u s s h r u b s ( S u p pl e m e nt a r y

Fi g. 2. W a r mi n g r e s p o n s e r ati o s ( R R s, x - a xi s) a n d 9 5 % c o nfi d e n c e i nt e r v al s of  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d litt e r a n d
s oil p r o p e rti e s at e a c h of t h e 1 6 e x p e ri m e nt al sit e s.  N e g ati v e  R R s i n di c at e a d e c r e a s e of t h e v a ri a bl e  wit h  w a r mi n g

a n d  p o siti v e  R R s i n di c at e a n i n c r e a s e.  R R s  w e r e c o n si d e r e d si g nifi c a nt  w h e n 9 5 % c o nfi d e n c e i nt e r v al s  w e r e  n ot
s p a n ni n g t h e z e r o li n e. ( A)  E x p e ri m e nt al sit e s  wit h at l e a st o n e  mi c r o bi al v a ri a bl e  d e c r e a si n g  wit h  w a r mi n g,
( B) si t e s  wi t h a t l e a s t  o n e  mi c r o bi al v a ri a bl e i n c r e a si n g  wi t h  w a r mi n g, a n d ( C) li n e a r r e g r e s si o n s  of  R R s  of

b a c t e ri al 1 6 S r R N A g e n e a b u n d a n c e s i n s oil a n d li tt e r a g ai n st  C: N r ati o i n litt e r of t h e c o nt r ol  pl o t s.  A N O V A
r e s ult s of t h e li n e a r  m o d el a r e p r e s e nt e d. Li n e a r  m o d el s  wit h I T S a b u n d a n c e s  w e r e  n o n- si g nifi c a nt.

A

B C

J e a n bill e et al. 9 9 9
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T a bl e S 3 1 ).  W e f o u n d  n o r el ati o n s hi p b et w e e n f u n g al a b u n d a n c e s a n d i s ot o pi c si g n at u r e s
(T a bl e 3 ).

Di s c u s si o n

N o  o v e r all  w a r mi n g  o r v e g e t a ti o n t y p e eff e c t s,  b u t l a r g e l a y e r a n d si t e eff e c t s

V e g e t a ti o n c h a n g e s i n t h e  O T C s  w e r e  d o c u m e n t e d  p r e vi o u sl y i n  m o s t  of t h e si t e s
i n cl u d e d i n t hi s st u d y (El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ). T h e s h o rt e r t u r n o v e r ti m e of i nt a ct s u rf a c e lit-
t e r ( u p t o a d e c a d e) a s c o m p a r e d  wit h t h e  u n d e rl yi n g o r g a ni c l a y e r t h at a c c u m ul at e s o v e r
d e c e n ni a t o  mill e n ni a,  w o ul d s u g g e st f a st e r r e s p o n s e s i n q u a ntit y a n d q u alit y of t h e litt e r
p o ol t o c h a n g e s i n pl a nt g r o wt h a n d c o m m u nit y c o m p o siti o n. T hi s r e a s o ni n g  u n d e r pi n n e d
o u r e x p e ct ati o n t h at  mi c r o bi a l a b u n d a n c e s i n t h e s u p e rfi ci al litt e r l a y e r  w o ul d  b e  m o r e
r e s p o n si v e t o e x p e ri m e n t al  w a r mi n g t h a n t h o s e i n t h e  u n d e rl yi n g  o r g a ni c s oil l a y e r.
B e c a u s e t h e  m a g nit u d e of  w a r mi n g v a ri e s a c r o s s s o m e of t h e s a m pl e d e x p e ri m e nt al sit e s
(B o k h o r st et al. 2 0 1 3 ),  w e a c k n o wl e d g e t h at t h e e xt e nt of a n e x p e ri m e nt al  w a r mi n g eff e ct
mi g ht  h a v e  n ot b e e n c a pt u r e d. T h e v a ri a bilit y i n  m a g nit u d e of  w a r mi n g a c r o s s sit e s c o ul d
p ot e nti all y e x pl ai n t h e l a c k of g e n e r ali z a bl e eff e ct s o n f u n g al a n d b a ct e ri al a b u n d a n c e s i n
litt e r a n d s oil a c r o s s o u r b r o a d r a n g e of  A r cti c– al pi n e e x p e ri m e nt al sit e s. T h e l a c k of g e n e r-
ali z a bl e eff e ct s of  w a r mi n g o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s i s c o n si st e nt  wit h a n e a rli e r  m et a-
a n al y si s b a s e d o n  mi c r o bi al bi o m a s s  N a n d  C ( X u a n d Y u a n 2 0 1 7 );  h o w e v e r, a n ot h e r  m et a-
a n al y si s c o n cl u d e d t h at  w a r mi n g i n c r e a s e d  mi c r o bi al bi o m a s s i n t u n d r a ( C h e n et al. 2 0 1 5 ).
T h e s e  di s c r e p a n ci e s c o ul d  b e  d u e t o  diff e r e n t  m e t h o d ol o gi e s f o r  bi o m a s s e s ti m a ti o n s
( e. g.,  D N A v s. c ell- b a s e d  m et h o d s) o r sit e s el e cti o n, e s p e ci all y f o r t u n d r a sit e s t h at a r e o nl y
a s u b s et  wit hi n t h e  m et a- a n al y s e s  m e nti o n e d a b o v e.  W h e n sit e v a ri ati o n  w a s a c c o u nt e d
f o r, a  w a r mi n g eff e ct  w a s still  n ot d et e ct e d o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s i n eit h e r of t h e l a y e r s,
n eit h e r a c r o s s all sit e s  n o r i n sit e s d o mi n at e d b y d e ci d u o u s o r e v e r g r e e n v e g et ati o n, e x c e pt
f o r a t e n d e n c y f o r a  n e g ati v e  w a r mi n g eff e ct o n f u n g al a b u n d a n c e s i n e v e r g r e e n v e g et ati o n
(T a bl e s 1 a n d 2 ). T h e o nl y g e n e r ali z a bl e f a ct o r  w e c o ul d i d e ntif y  w a s t h at a  hi g h e r  C: N r ati o
i n t h e c o nt r ol ( a n d a s s u mi n g t hi s r efl e ct s t h e i niti al  C: N i n t h e  O T C) i n b ot h litt e r a n d s oil
r e s ult e d i n a l a r g e r i n c r e a s e of b a ct e ri a i n t h e  O T C s i n r el ati o n t o t h e c o nt r ol. T h e c h a n g e
i n  C: N r ati o s s u g g e st s l e g a c y eff e ct s of v e g et ati o n a n d s oil o n  mi c r o bi al r e s p o n s e s t o cli m at e
c h a n g e i n t u n d r a e c o s y st e m s ( C olli n s et al. 2 0 2 0 ).

T a bl e 3. P r e di cti o n of litt e r a n d s oil δ 1 3C a n d δ 1 5N b y  mi c r o bi al a b u n d a n c e s  u si n g li n e a r  mi x e d eff e ct
m o d el s a c r o s s all sit e s.

Litt e r S oil

E sti m at e S E F E sti m at e S E F

δ 1 3 C
W a r mi n g − 0. 0 3 0. 0 7 0. 2 4 0. 0 2 0. 0 6 0.1 6
B a ct e ri al a b u n d a n c e − 0. 3 3 0.1 0 9. 0 1 *** − 0.1 3 0. 0 8 6. 4 8 **
F u n g al a b u n d a n c e 0. 0 9 0.1 0 1. 0 0 − 0.1 3 0. 0 8 1. 7 3
W a r mi n g × b a ct e ri al a b u n d a n c e 0. 0 5 0.1 4 0.1 2 − 0.1 1 0. 0 8 1. 9 5
W a r mi n g × f u n g al a b u n d a n c e − 0. 0 3 0.1 3 0. 0 5 0. 0 9 0. 0 9 0. 8 7

δ 1 5 N
W a r mi n g 0.1 3 0. 0 6 5.1 0 ** 0. 0 8 0. 0 6 1. 4 2
B a ct e ri al a b u n d a n c e − 0. 0 1 0. 0 9 2.1 6 0. 0 1 0. 0 8 0.1 5
F u n g al a b u n d a n c e 0. 0 3 0. 0 9 0. 3 8 − 0. 0 5 0. 0 9 1. 0 0
W a r mi n g × b a ct e ri al a b u n d a n c e − 0. 2 5 0.1 3 4. 0 0 ** − 0. 0 8 0. 0 9 0. 81
W a r mi n g × f u n g al a b u n d a n c e 0. 0 3 0.1 1 0. 0 7 − 0. 0 4 0.1 0 0.1 5

N o t e: B e c a u s e of i nt e r a cti o n s,  m o d el fit s  w e r e e v al u at e d  wit h F - v al u e s a n d a s s o ci at e d p - v al u e s, c al c ul at e d  u si n g t y p e

III  A N O V A  wit h S att e rt h w ait e’s  m et h o d a n d a st e ri s k s i n di c at e si g nifi c a nt e sti m at e s (**** < 0. 0 0 1; *** < 0. 0 1; ** < 0. 0 5;

* < 0.1). S E, st a n d a r d e r r o r.

1 0 0 0 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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A c r o s s all e x p e ri m e nt al sit e s, f u n g al a n d b a ct e ri al a b u n d a n c e s  w e r e c o n si st e ntl y t w o t o
t h r e e o r d e r s of  m a g nit u d e  hi g h e r i n litt e r l a y e r s t h a n i n s oil,  w hi c h a g r e e s  wit h r e s ult s
b a s e d o n e r g o st e r ol i n a s u b a r cti c st u d y ( Cl e m m e n s e n et al. 2 0 0 6 ). T h e g e n e c o p y  n u m b e r s
p e r g r a m  o f li t t e r r e s e m bl e t h o s e i n e a rli e r s t u di e s  o f li t t e r i n  A r c ti c s y s t e m s
( e. g., C h ri sti a n s e n et al. 2 0 1 7 ),  w h e r e a s c o p y  n u m b e r s i n t h e s oil s  w e r e i n t h e l o w e r r a n g e
of e a rli e r e sti m at e s ( B u c k e ri d g e et al. 2 0 1 3 ; Bl a u d et al. 2 0 1 5 ). T h e diff e r e n c e b et w e e n l a y e r s
li k el y r efl e ct s t h at  hi g h- q u alit y o r g a ni c  m att e r i n t h e litt e r l a y e r s u p p o rt s l a r g e r c o m m u n-
iti e s of f r e e-li vi n g s a p r ot r o p h s, si mil a r t o  w h at  h a s b e e n o b s e r v e d i n b o r e al f o r e st (Li n d a hl
et al. 2 0 0 7 ),  w h e r e a s t h e  d e e p e r,  m o r e e n e r g y- d e pl et e d o r g a ni c  m att e r s u p p o rt s s m all e r
mi c r o bi al c o m m u niti e s.  A l a r g e p r o p o rti o n of  mi c r o bi al c o m m u niti e s i n d e e p e r s oil l a y e r s
d e p e n d s o n t h e  C i nfl o w f r o m  pl a nt r o ot s, eit h e r a s f r e e-li vi n g r hi z o s p h e r e o r g a ni s m s o r
a s r o ot s y m bi o nt s, s u g g e sti n g diff e r e nt f u n cti o n al r ol e s of  mi c r o bi al c o m m u niti e s i n diff e r-
e nt l a y e r s. T h e c o m m u nit y si z e s i n e a c h l a y e r, a s  w ell a s t h ei r  b al a n c e, c o ul d, t h u s,  h a v e
f u n cti o n al c o n s e q u e n c e s i n v ol vi n g diff e r e nt t y p e s a n d  m a g nit u d e s of f e e d b a c k s b et w e e n
pl a nt s a n d s oil s.

Wi t hi n- si t e r e s p o n s e s

A  p o siti v e eff e ct of  w a r mi n g o n litt e r  C st o c k  w a s d et e ct e d  w h e n sit e- s p e cifi c v a ri ati o n
w a s a c c o u nt e d f o r,  w hi c h c o ul d b e li n k e d t o e n h a n c e d pl a nt g r o wt h a n d v e g et ati o n s hift s
(C all a g h a n et al. 2 0 0 4 ; D e M a r c o et al. 2 0 1 4 ). T h e  p o siti v e a s s o ci ati o n  b et w e e n litt e r  m a s s
a n d b a ct e ri al a n d f u n g al a b u n d a n c e s i n e v e r g r e e n d o mi n at e d sit e s s h o w s t h at l a r g e r litt e r
st o c k s s u p p o rt l a r g e r  mi c r o bi a l c o m m u niti e s.  H o w e v e r, t h e r e s p o n s e s of t h e f u n g al a n d
b a ct e ri al c o m m u niti e s  w e r e c o nt r oll e d  b y litt e r  C: N i n o p p o sit e  w a y s, s u g g e sti n g a s hift
f r o m b a ct e ri al d o mi n a n c e at l o w e r  C: N t o f u n g al d o mi n a n c e at  hi g h e r  C: N ( H u et al. 2 0 0 1 ;
D ri g o et al. 2 0 0 8 ). I n e v e r g r e e n v e g et ati o n,  w h e r e t h e a s s o ci ati o n s  w e r e st r o n g e r, t h e s hift
i n b a ct e ri al d o mi n a n c e  wit h c h a n gi n g  C: N r ati o s c o ul d b e e x a c e r b at e d d e p e n di n g o n l e v el s
of r e c al cit r a nt c o m p o u n d s, f a v o ri n g f u n gi o v e r b a ct e ri a ( C o r n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ; E s k eli n e n
et al. 2 0 0 9 ).  Alt h o u g h  n o g e n e r al eff e ct of  w a r mi n g  w a s  d et e ct e d o n s oil  C st o c k s, s oil  C
st o c k, p H, a n d  w at e r c o nt e nt a s s o ci at e d p o siti v el y  wit h b a ct e ri al a b u n d a n c e s, p a rti c ul a rl y
i n d e ci d u o u s- d o mi n at e d sit e s. F u n g al a b u n d a n c e s i n s oil, b y c o nt r a st,  w e r e a s s o ci at e d  wit h
s oil  C st o c k s a n d  C: N r ati o s ( p o siti v el y) a n d  p H ( n e g ati v el y),  p r e d o mi n a ntl y i n e v e r g r e e n
v e g et ati o n. T h e s e diff e r e n c e s b et w e e n sit e s d o mi n at e d b y e v e r g r e e n s o r d e ci d u o u s s h r u b s
s u g g e st s t h at t h e o p p o sit e r el ati o n s hi p s of b a ct e ri a a n d f u n gi  wit h  C: N o b s e r v e d i n t h e litt e r
l a y e r  m a y p r o p a g at e t o t h e  u n d e rl yi n g s oil, a n d  m a y b e a l o n g e r t e r m p r o c e s s.

T h e sit e- s p e cifi c  n at u r e of r e s p o n s e  p att e r n s f o r  m ulti pl e v a ri a bl e s  w a s e vi d e nt,  b ut
t h e r e  w e r e  n o o b vi o u s c h a r a ct e ri sti c s t h at e x pl ai n e d r e s p o n s e  p att e r n s i n t h e i n di vi d u al
e x p e ri m e nt al sit e s.  N e v e rt h el e s s, t h e r e  w e r e t w o t y p e s of r e s p o n s e r ati o  p att e r n s,  wit h
eit h e r  b a ct e ri al o r f u n g al a b u n d a n c e s si g nifi c a ntl y r e d u c e d  b y  w a r mi n g o r si g nifi c a ntl y
i n c r e a s e d,  b u t  o v e r all, t h e r e  w e r e  m o r e  n e g a ti v e t h a n  p o si ti v e eff e c t s  of  w a r mi n g  o n
r e s p o n s e r ati o s of  mi c r o bi al a b u n d a n c e s. I n t e r e sti n gl y, a n i n c r e a s e i n litt e r  m a s s  wit h
w a r mi n g i n s o m e of t h e sit e s c o u nt e r a ct e d a d e c r e a s e d  mi c r o bi al a b u n d a n c e at e c o s y st e m
s c al e i n sit e s  wit h  n e g ati v e r e s p o n s e r ati o s, b ut e x a c e r b at e d t h e p o siti v e eff e ct s of  w a r mi n g
i n c a s e s  w h e r e  p o si ti v e r e s p o n s e r a ti o s  w e r e a c c o m p a ni e d  b y i n c r e a s e d li t t e r  m a s s.
A c c o r di n g t o e a rli e r v e g et ati o n i n v e nt o ri e s ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ), t h o s e p att e r n s di d  n ot
c o n si s t e n tl y r el a t e t o s hif t s i n v e g e t a ti o n f u n c ti o n al t y p e s ( e. g.,  d e ci d u o u s s h r u b s).
H o w e v e r, t h e r ol e of litt e r  m a s s i n t h e  mi c r o bi al r e s p o n s e t o  w a r mi n g  w o ul d  n e e d f u rt h e r
i n v e sti g ati o n s,  b e c a u s e ot h e r litt e r  p a r a m et e r s ( e. g., l e af t r ait s, C olli n s et al. 2 0 2 0 ) a n d
mi c r o bi al c o m m u nit y c o m p o siti o n c o ul d i n t e r a ct  wit h t h e o b s e r v e d l o c al r e s p o n s e s of
mi c r o bi al a b u n d a n c e s t o  w a r mi n g.

J e a n bill e et al. 1 0 0 1
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Li n k s  b e t w e e n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d  C a n d  N  p r o c e s s e s

W hil e a c c o u nti n g f o r t h e v a ri ati o n att ri b ut e d t o t h e s e p a r at e e x p e ri m e nt al sit e s,  w e
t e st e d  w h et h e r  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d  w a r mi n g c o ul d p r e di ct st a bl e i s ot o p e si g n at u r e s
of  C a n d  N i n litt e r a n d s oil.  N at u r al a b u n d a n c e s of t h e st a bl e 1 3C a n d 1 5 N i s ot o p e s i nt e g r at e
all  p r o c e s s e s c a u si n g i s ot o p e f r a cti o n ati o n a n d  mi xi n g of v a ri o u s  p o ol s ( R o bi n s o n 2 0 0 1 ).
T h u s, o v e r all c h a n g e s i n st a bl e i s ot o p e si g n at u r e s of a s u b st r at e  m a y i n di c at e t h at t h e t y p e s
a n d  m a g nit u d e s of  C a n d  N c y cli n g p r o c e s s e s  h a v e b e e n alt e r e d, alt h o u g h f u rt h e r e vi d e n c e
i s  n e e d e d f o r fi r m c o n cl u si o n s a b o ut  w hi c h p r o c e s s e s  w e r e aff e ct e d.  O u r o b s e r v ati o n s t h at
w a r mi n g o v e r all i n c r e a s e d δ 1 5N of t h e litt e r l a y e r, b ut t h at b a ct e ri al a b u n d a n c e i nt e r a ct e d
b y r e d u ci n g δ 1 5 N  u n d e r  w a r m e d c o n diti o n s, s u g g e st s t h at s e v e r al p r o c e s s e s aff e cti n g δ 1 5 N
s hift e d i n c o n c e rt  wit h  w a r mi n g. Fi r st, t h e f a ct t h at t h e i n c r e a s e of δ 1 5 N wit h w a r mi n g
w a s o nl y f o u n d i n t h e litt e r l a y e r a n d  m ai nl y d ri v e n b y sit e s d o mi n at e d b y d e ci d u o u s v e g-
et ati o n i n  w hi c h  pl a nt c o m m u niti e s r e s p o n d e d t h e  m o st ( H olli st e r et al. 2 0 0 5 ; Jó n s d ́otti r
et al. 2 0 0 5 ; Ell e bj e r g et al. 2 0 0 8 ; Ri n n a n et al. 2 0 0 9 ; H u d s o n et al. 2 0 1 1 ) s u g g e st s t h at t h e
i n c r e a s e  wit h  w a r mi n g  w a s p a rtl y li n k e d t o pl a nt- d ri v e n c h a n g e s i n litt e r q u alit y, l e a di n g
t o i n c r e a s e d  N c y cli n g a n d l o s s of 1 5N- d e pl et e d  N f r o m t h e litt e r  N p o ol. S e c o n d, t h at b a ct e-
ri al a b u n d a n c e s c o ul d p r e di ct t h e l o w e r δ 1 5N v al u e s  u n d e r  w a r m e d c o n diti o n s s u g g e st s a n
alt e r e d b a ct e ri al  N c y cli n g at i n c r e a s e d t e m p e r at u r e. P ot e nti all y, t h e l a r g e r c o m m u niti e s
k e pt  m o r e of t h e  N i n t h ei r  bi o m a s s (i. e., i n c r e a s e d  N  u s e effi ci e n c y) r e s ulti n g i n s m all e r
l o s s e s of 1 5 N- d e pl et e d  N. F u rt h e r  w o r k i s  n e e d e d t o d et e r mi n e  w hi c h p r o c e s s e s a r e aff e ct e d
b y  w a r mi n g, a s a n alt e r e d b a ct e ri al  N c y cli n g c o ul d  h a v e c o n s e q u e n c e s o n e c o s y st e m f e e d-
b a c k s t o  w a r mi n g.

B a ct e ri al c o m m u nit y si z e  w a s al s o a s s o ci at e d  wit h d e c r e a s e d δ 1 3C i n b ot h litt e r a n d s oil,
alt h o u g h t h e eff e ct  w a s st r o n g e st i n t h e litt e r. T hi s p att e r n  w a s  m ai nl y f o u n d i n sit e s d o mi-
n at e d b y d e ci d u o u s pl a nt s.  Alt h o u g h  mi c r o bi al bi o m a s s t y pi c all y c o n si st s of a s m all f r a cti o n
( 1 %– 3 %) of s oil o r g a ni c  C,  p r a cti c all y all  pl a nt r e si d u e  C  p a s s e s t h r o u g h t h e  mi c r o bi al bi o-
m a s s at l e a st o n c e a s it i s t r a n sf e r r e d f r o m litt e r i n p ut s t o s oil  C p o ol s  wit h l o n g r e si d e n c e
ti m e s (R y a n a n d  A r a v e n a 1 9 9 4 ). T h e d e c o m p o siti o n p r o c e s s t y pi c all y l e a d s t o a 1 3 C e n ri c h-
m e nt of r e m ai ni n g  C  p o ol s a n d t hi s, t o g et h e r  wit h  hi st o ri c c h a n g e s i n 1 3 C c o nt e nt of t h e
at m o s p h e r e,  h a v e l e d t o δ 1 3 C i n c r e a s e s  wit h  d e pt h i n s oil s  wit h li mit e d v e rti c al  mi xi n g
(E hl e ri n g e r et al. 2 0 0 0 ; H o b bi e a n d  O ui m ett e 2 0 0 9 ). T h e o b s e r v e d  n e g ati v e r el ati o n s hi p
b et w e e n δ 1 3 C a n d b a ct e ri al a b u n d a n c e d o e s  n ot s u p p o rt t h at i n c r e a s e d b a ct e ri al a cti viti e s
l e d t o t hi s s hift i n δ 1 3 C. I n st e a d, δ 1 3 C l e v el s c o ul d b e d ri v e n b y diff e r e n c e i n pl a nt c o m m u-
nit y c o m p o siti o n vi a c h a n g e d litt e r q u alit y a n d d e c o m p o siti o n r at e ( F e r n a n d e z et al. 2 0 0 3 )
o r b y v a ri ati o n i n d r o u g ht st r e s s ( W el k e r et al. 1 9 9 3 ). T h u s, b a ct e ri al c o m m u nit y a b u n d a n c e
w a s li k el y a n eff e ct of s u c h pl a nt- d ri v e n diff e r e n c e s a c r o s s t h e e x p e ri m e nt al pl ot s.

T o c o n cl u d e,  w e f o u n d  n o e vi d e n c e f o r a n o v e r all eff e ct of  w a r mi n g o n  mi c r o bi al a b u n-
d a n c e s i n t u n d r a litt e r a n d o r g a ni c s oil l a y e r s. I n st e a d,  w e  d et e ct e d a l a r g e v a ri ati o n i n
w a r mi n g r e s p o n s e s a c r o s s i n di vi d u al sit e s,  wit h  m o r e sit e s e x hi biti n g  n e g ati v e t h a n p o si-
ti v e r e s p o n s e s o n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s. Li n k s b et w e e n  mi c r o bi al a b u n d a n c e s a n d st a bl e
i s ot o pi c si g n at u r e s i n  b ot h litt e r a n d s oil s u g g e st e d a n alt e r e d  b a ct e ri al  p r o c e s si n g  wit h
w a r mi n g, e s p e ci all y i n sit e s d o mi n at e d b y d e ci d u o u s s h r u b s.  Alt o g et h e r, t h e r e s ult s i n di-
c at e a n alt e r e d  b a ct e ri al  N- c y cli n g a n d f u rt h e r r e s e a r c h i s  n e e d e d t o e v al u at e it s i m p a ct
o n e c o s y st e m f e e d b a c k s t o cli m at e c h a n g e.

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

W e t h a n k t h e l at e  A n n a  M a ri a F o s a a f o r p r o vi di n g s a m pl e s f r o m t h e S o r nf elli sit e. T hi s
p r oj e ct  w a s f u n d e d  b y t h e S w e di s h  R e s e a r c h C o u n cil F o r m a s ( g r a n t 2 0 1 3- 6 5 5) a n d  T h e
F a c ult y of  N at u r al  R e s o u r c e s a n d  A g ri c ult u r al S ci e n c e s, S w e di s h  U ni v e r sit y of  A g ri c ult u r al
S ci e n c e s. L o n g-t e r m  m o nit o ri n g  w a s s u p p o rt e d b y a  n u m b e r of i n stit uti o n s i n cl u di n g t h e

1 0 0 2 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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U nit e d St at e s  N ati o n al S ci e n c e F o u n d ati o n.  A H  w a s s u p p o rt e d b y T h e  R e s e a r c h  C o u n cil of
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Jó n s d ́otti r, I. S.,  M a g n u s s o n,  B.,  G u d m u n d s s o n, J., El m a r s d ́otti r,  A., a n d  Hj a rt a r s o n,  H. 2 0 0 5.  V a ri a bl e s e n siti vit y of
pl a nt c o m m u ni ti e s i n I c el a n d t o e x p e ri m e nt al  w a r mi n g.  Gl o b.  C h a n g e  Bi ol. 1 1 : 5 5 3– 5 6 3.  d oi: 1 0.1 1 1 1/j.1 3 6 5-
2 4 8 6. 2 0 0 5. 0 0 9 2 8. x .

K u z n et s o v a,  A.,  B r o c k h off, P. B., a n d  C h ri st e n s e n,  R. H. B. 2 0 1 7. l m e r T e st p a c k a g e: T e st s i n li n e a r  mi x e d eff e ct s  m o d-
el s. J. St at. S oft w. 8 2 : 1– 2 6. d oi: 1 0.1 8 6 3 7/j s s. v 0 8 2.i 1 3.

K y a s c h e n k o, J.,  Cl e m m e n s e n,  K. E.,  H a g e n b o,  A.,  K a rlt u n, E., a n d Li n d a hl,  B. D. 2 0 1 7. S hift i n f u n g al c o m m u niti e s a n d
a s s o ci at e d e n z y m e a cti viti e s al o n g a n a g e g r a di e nt of  m a n a g e d Pi n us s yl v est ris st a n d s. I S M E J. 1 1 : 8 6 3– 8 7 4.  d oi:
1 0.1 0 3 8/i s m ej. 2 0 1 6.1 8 4 . P MI D: 2 8 0 8 5 1 5 5 .

L aj e u n e s s e,  M.J. 2 0 1 1.  O n t h e  m et a- a n al y si s of r e s p o n s e r ati o s f o r st u di e s  wit h c o r r el at e d a n d  m ulti- g r o u p d e si g n s.
E c ol o g y, 9 2 : 2 0 4 9– 2 0 5 5. d oi: 1 0.1 8 9 0/ 1 1- 0 4 2 3.1 .

L e e, S.- H., J a n g, I.,  C h a e,  N.,  C h oi, T., a n d  K a n g,  H. 2 0 1 3.  O r g a ni c l a y e r s e r v e s a s a  h ot s p ot of  mi c r o bi al a cti vit y a n d
a b u n d a n c e i n  A r cti c t u n d r a s oil s.  Mi c r o b. E c ol. 6 5 : 4 0 5– 4 1 4. d oi: 1 0.1 0 0 7/ s 0 0 2 4 8- 0 1 2- 0 1 2 5- 8 . P MI D: 2 2 9 8 3 4 9 7 .

Li n d a hl, B. D., I h r m a r k, K.,  B o b e r g, J., T r u m b o r e, S. E.,  H ö g b e r g, P., St e nli d, J., a n d Fi nl a y,  R. D. 2 0 0 7. S p ati al s e p a r a-
ti o n of litt e r d e c o m p o siti o n a n d  m y c o r r hi z al  nit r o g e n  u pt a k e i n a b o r e al f o r e st.  N e w P h yt ol. 1 7 3 : 6 1 1– 6 2 0. d oi:
1 0.1 1 1 1/j.1 4 6 9- 8 1 3 7. 2 0 0 6. 0 1 9 3 6. x .

M e r e dit h,  M., S o m m e r k o r n,  M.,  C a s s ott a, S.,  D e r k s e n,  C., E k a y ki n,  A.,  H oll o w e d,  A., et al. 2 0 1 9. P ol a r r e gi o n s. I n
I P C C s p e ci al r e p o rt o n t h e o c e a n a n d c r y o s p h e r e i n a c h a n gi n g cli m at e. E dit e d b y H.- O. P ö rt n e r,  D. C.  R o b e rt s,  V.
M a s s o n- D el m ott e, P. Z h ai,  M. Ti g n o r, E. P ol o c z a n s k a.  A v ail a bl e f r o m htt p s:// w w w.i p c c. c h/ s r o c c/ .

M y e r s- S mit h, I. H., F o r b e s,  B. C.,  Wil m ki n g,  M.,  H alli n g e r,  M., L a nt z, T.,  Bl o k,  D., et al. 2 0 1 1. S h r u b e x p a n si o n i n t u n-
d r a e c o s y st e m s:  D y n a mi c s, i m p a ct s a n d r e s e a r c h p ri o riti e s. E n vi r o n.  R e s. L ett. 6 : 0 4 5 5 0 9. d oi: 1 0.1 0 8 8/ 1 7 4 8- 9 3 2 6/ 6/
4/ 0 4 5 5 0 9 .

O k s a n e n, J.,  Bl a n c h et, F. G.,  Ki n dt,  R., L e g e n d r e, P.,  Mi n c hi n, P. R.,  O ’H a r a,  R. B., et al. 2 0 1 3. P a c k a g e ‘v e g a n ’.  R p a c k-
a g e v e r si o n 2 5 4: 2 0- 8.

Ri n n a n,  R., St a r k, S., a n d T ol v a n e n,  A. 2 0 0 9.  R e s p o n s e s of v e g et ati o n a n d s oil  mi c r o bi al c o m m u niti e s t o  w a r mi n g
a n d si m ul at e d  h e r bi v o r y i n a s u b a r cti c  h e at h. J. E c ol. 9 7 : 7 8 8– 8 0 0. d oi: 1 0.1 1 1 1/j.1 3 6 5- 2 7 4 5. 2 0 0 9. 0 1 5 0 6. x .

Ri n n a n,  R.,  Mi c h el s e n,  A., a n d  B å åt h, E. 2 0 1 1. L o n g-t e r m  w a r mi n g of a s u b a r cti c  h e at h d e c r e a s e s s oil b a ct e ri al c o m-
m u ni t y g r o wt h  b ut  h a s  n o eff e ct s o n i t s t e m p e r a t u r e a d a p t ati o n.  A p pl. S oil  E c ol. 4 7 : 2 1 7– 2 2 0.  d oi: 1 0.1 0 1 6/
j. a p s oil. 2 0 1 0.1 2. 0 1 1.

Ri n n a n,  R.,  Mi c h el s e n,  A., a n d  B å åt h, E. 2 0 1 3. F u n gi b e n efit f r o m t w o d e c a d e s of i n c r e a s e d  n ut ri e nt a v ail a bilit y i n
t u n d r a  h e at h s oil. P L o S  O N E, 8 : e 5 6 5 3 2. d oi: 1 0.1 3 7 1/j o u r n al. p o n e. 0 0 5 6 5 3 2 . P MI D: 2 3 4 3 7 1 5 9 .

R o bi n s o n,  D. 2 0 0 1. δ 1 5 N a s a n i nt e g r at o r of t h e  nit r o g e n c y cl e. T r e n d s E c ol. E v ol., 1 6 : 1 5 3– 1 6 2. d oi: 1 0.1 0 1 6/ S 0 1 6 9-
5 3 4 7( 0 0) 0 2 0 9 8- X .

R o m e r o- Oli v a r e s,  A. L.,  Alli s o n, S. D., a n d T r e s e d e r,  K. K. 2 0 1 7. S oil  mi c r o b e s a n d t h ei r r e s p o n s e t o e x p e ri m e nt al
w a r mi n g  o v e r ti m e:  A  m e t a- a n al y si s  of fi el d s t u di e s. S oil  Bi ol.  Bi o c h e m. 1 0 7 : 3 2– 4 0.  d oi: 1 0. 1 0 1 6/
j. s oil bi o. 2 0 1 6.1 2. 0 2 6.

1 0 0 4 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

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

http://dx.doi.org/10.1007/s00442-009-1362-5
http://dx.doi.org/10.1007/s00442-009-1362-5
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/19452173
http://dx.doi.org/10.1029/2001GB001834
http://dx.doi.org/10.1007/s10533-014-9997-7
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(1999)080[1150:TMAORR]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2486.1997.gcb132.x
http://dx.doi.org/10.1007/s10533-009-9328-6
http://dx.doi.org/10.1890/04-0520
http://dx.doi.org/10.1038/35051576
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/11196641
http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2486.2010.02294.x
http://dx.doi.org/10.1111/j.1574-6941.2012.01437.x
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/22738186
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(1999)080[1828:RIMAPT]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(1999)080[1828:RIMAPT]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1016/B978-012631260-7/50012-1
http://dx.doi.org/10.1016/B978-012631260-7/50012-1
http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2486.2005.00928.x
http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2486.2005.00928.x
http://dx.doi.org/10.18637/jss.v082.i13
http://dx.doi.org/10.1038/ismej.2016.184
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/28085155
http://dx.doi.org/10.1890/11-0423.1
http://dx.doi.org/10.1007/s00248-012-0125-8
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/22983497
http://dx.doi.org/10.1111/j.1469-8137.2006.01936.x
https://www.ipcc.ch/srocc/
http://dx.doi.org/10.1088/1748-9326/6/4/045509
http://dx.doi.org/10.1088/1748-9326/6/4/045509
http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2745.2009.01506.x
http://dx.doi.org/10.1016/j.apsoil.2010.12.011
http://dx.doi.org/10.1016/j.apsoil.2010.12.011
http://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0056532
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/23437159
http://dx.doi.org/10.1016/S0169-5347(00)02098-X
http://dx.doi.org/10.1016/S0169-5347(00)02098-X
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2016.12.026
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2016.12.026


R o u s k, J.,  B å åt h, E.,  B r o o k e s, P. C., L a u b e r,  C. L., L o z u p o n e,  C.,  C a p o r a s o, J. G., et al. 2 0 1 0. S oil b a ct e ri al a n d f u n g al
c o m m u ni ti e s a c r o s s a  p H g r a di e n t i n a n a r a bl e s oil. I S M E J. 4 : 1 3 4 0– 1 3 5 1.  d oi: 1 0.1 0 3 8/i s m ej. 2 0 1 0. 5 8 . P MI D:
2 0 4 4 5 6 3 6 .

R y a n,  M. C., a n d  A r a v e n a,  R. 1 9 9 4.  C o m bi ni n g 1 3C  n at u r al a b u n d a n c e a n d f u mi g ati o n- e xt r a cti o n  m et h o d s t o i n v e sti-
g at e s oil  mi c r o bi al bi o m a s s t u r n o v e r. S oil  Bi ol.  Bi o c h e m. 2 6 : 1 5 8 3– 1 5 8 5. d oi: 1 0.1 0 1 6/ 0 0 3 8- 0 7 1 7( 9 4) 9 0 1 0 1- 5 .

Š a nt R ů č k o v á,  H.,  Bi r d,  M.I., a n d Ll o y d, J. 2 0 0 0.  Mi c r o bi al p r o c e s s e s a n d c a r b o n-i s ot o p e f r a cti o n ati o n i n t r o pi c al a n d
t e m p e r at e g r a s sl a n d s oil s. F u n ct. E c ol. 1 4 : 1 0 8– 1 1 4. d oi: 1 0.1 0 4 6/j.1 3 6 5- 2 4 3 5. 2 0 0 0. 0 0 4 0 2. x .

Si stl a, S. A.,  M o o r e, J. C., Si m p s o n,  R. T.,  G o u g h, L., S h a v e r,  G. R., a n d S c hi m el, J. P. 2 0 1 3. L o n g-t e r m  w a r mi n g r e st r u c-
t u r e s  A r cti c t u n d r a  wit h o ut c h a n gi n g  n et s oil c a r b o n st o r a g e.  N at u r e, 4 9 7 : 6 1 5– 6 1 8.  d oi: 1 0.1 0 3 8/ n at u r e 1 2 1 2 9.
P MI D: 2 3 6 7 6 6 6 9 .

T a k a h a s hi, S., T o mit a, J.,  Ni s hi o k a,  K.,  Hi s a d a, T., a n d  Ni s hiji m a,  M. 2 0 1 4.  D e v el o p m e nt of a p r o k a r y oti c  u ni v e r s al
p ri m e r f o r si m ul t a n e o u s a n al y si s  of B a ct e ri a a n d A r c h a e a u si n g  n e x t- g e n e r a ti o n s e q u e n ci n g. P L o S  O N E, 9 :
e 1 0 5 5 9 2. d oi: 1 0.1 3 7 1/j o u r n al. p o n e. 0 1 0 5 5 9 2 .

W al k e r, T. W. N.,  K ai s e r,  C., St r a s s e r, F.,  H e r b ol d,  C. W., L e bl a n s,  N.I. W.,  W o e b k e n,  D., et al. 2 0 1 8.  Mi c r o bi al t e m p e r-
at u r e s e n siti vit y a n d  bi o m a s s c h a n g e e x pl ai n s oil c a r b o n l o s s  wit h  w a r mi n g.  N at.  Cli m.  C h a n g e, 8 : 8 8 5. d oi:
1 0.1 0 3 8/ s 4 1 5 5 8- 0 1 8- 0 2 5 9- x . P MI D: 3 0 2 8 8 1 7 6 .

W el k e r, J. M.,  W o o k e y, P. A., P a r s o n s,  A. N., P r e s s,  M. C.,  C all a g h a n, T. V., a n d L e e, J. A. 1 9 9 3. L e af c a r b o n i s ot o p e di s-
c ri mi n ati o n a n d v e g et ati v e r e s p o n s e s of D r y as o ct o p et al a t o t e m p e r at u r e a n d  w at e r  m a ni p ul ati o n s i n a  Hi g h
A r cti c p ol a r s e mi- d e s e rt, S v al b a r d.  O e c ol o gi a, 9 5 : 4 6 3– 4 6 9. d oi: 1 0.1 0 0 7/ B F 0 0 3 1 7 4 2 8 . P MI D: 2 8 3 1 3 2 8 4 .

X u,  W., a n d Y u a n,  W. 2 0 1 7.  R e s p o n s e s of  mi c r o bi al bi o m a s s c a r b o n a n d  nit r o g e n t o e x p e ri m e nt al  w a r mi n g:  A  m et a-
a n al y si s. S oil  Bi ol.  Bi o c h e m. 1 1 5 : 2 6 5– 2 7 4. d oi: 1 0.1 0 1 6/j. s oil bi o. 2 0 1 7. 0 8. 0 3 3 .

Y e r g e a u, E.,  B o k h o r st, S.,  K a n g, S., Z h o u, J.,  G r e e r,  C. W.,  A e rt s,  R., a n d  K o w al c h u k,  G. A. 2 0 1 2. S hift s i n s oil  mi c r o-
o r g a ni s m s i n r e s p o n s e t o  w a r mi n g a r e c o n si st e nt a c r o s s a r a n g e of  A nt a r cti c e n vi r o n m e nt s. I S M E J. 6 : 6 9 2– 7 0 2.
d oi: 1 0.1 0 3 8/i s m ej. 2 0 1 1.1 2 4 . P MI D: 2 1 9 3 8 0 2 0 .

Z a k,  D. R., a n d  Kli n g,  G. W. 2 0 0 6.  Mi c r o bi al c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d f u n cti o n a c r o s s a n  A r cti c t u n d r a l a n d s c a p e.
E c ol o g y, 8 7 : 1 6 5 9– 1 6 7 0. d oi: 1 0.1 8 9 0/ 0 0 1 2- 9 6 5 8( 2 0 0 6) 8 7[ 1 6 5 9: M C C A F A] 2. 0. C O; 2 . P MI D: 1 6 9 2 2 3 1 7.

Z h a n g, Z.,  Q u, Y., Li, S., F e n g,  K.,  W a n g, S.,  C ai,  W., et al. 2 0 1 7. S oil b a ct e ri al q u a ntifi c ati o n a p p r o a c h e s c o u pli n g
wit h r el ati v e a b u n d a n c e s r efl e cti n g t h e c h a n g e s of t a x a. S ci.  R e p. 7 : 4 8 3 7. d oi: 1 0.1 0 3 8/ s 4 1 5 9 8- 0 1 7- 0 5 2 6 0- w . P MI D:
2 8 6 8 4 7 8 9 .

J e a n bill e et al. 1 0 0 5

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

http://dx.doi.org/10.1038/ismej.2010.58
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/20445636
http://dx.doi.org/10.1016/0038-0717(94)90101-5
http://dx.doi.org/10.1046/j.1365-2435.2000.00402.x
http://dx.doi.org/10.1038/nature12129
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/23676669
http://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0105592
http://dx.doi.org/10.1038/s41558-018-0259-x
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/30288176
http://dx.doi.org/10.1007/BF00317428
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/28313284
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2017.08.033
http://dx.doi.org/10.1038/ismej.2011.124
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/21938020
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(2006)87[1659:MCCAFA]2.0.CO;2
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/16922317
http://dx.doi.org/10.1038/s41598-017-05260-w
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/28684789


<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /PageByPage
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile ()
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 524288
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo false
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings false
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Preserve
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 150
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Average
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 2.00000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 150
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Average
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 2.00000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Average
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 2.00000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects true
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /SyntheticBoldness 1.000000
  /Description <<
    /ENU ()
  >>
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [600 600]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


