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C a n b r y o p h yt e g r o u p s i n c r e a s e f u n cti o n al
r e s ol uti o n i n t u n d r a e c o s y st e m s ? 1

Si g n e L ett, I n gi bj ö r g S. J ́o n s d ́otti r,  A nt oi n e  B e c k e r- S c a r pitt a,  C a s p e r T.  C h ri sti a n s e n,
H ei nj o  D u ri n g, Fl e m mi n g E k el u n d,  G r e g o r y  H. R.  H e n r y, Si m o n e I. L a n g,  A n d e r s
Mi c h el s e n,  K at h ri n  R o u s k, J u h a  M.  Al at al o,  K atl y n  R.  B et w a y, S a r a  B.  R ui, T e r r y
C all a g h a n,  Mi c h el e  C a r b o g n a ni, Eli s a b et h J.  C o o p e r, J.  H a n s  C.  C o r n eli s s e n, Ell e n
D o r r e p a al,  D a g m a r E g el k r a ut, T ati a n a  G. El u m e e v a, Si ri  V.  H a u g u m,  R o b e rt  D.
H olli st e r,  A n ni k a  K. J ä g e r b r a n d, F ri d a  K e u p e r,  K a ri  Kl a n d e r u d, E st h e r L é v e s q u e,  Xi n
Li u, J e r e m y  M a y, P a s c al e  Mi c h el,  M a rti n  M ö r s d o rf,  Al e s s a n d r o P et r a gli a,  C h ri sti a n
Ri x e n,  Bj o r n J. M.  R o b r o e k,  A g ni e s z k a  M.  R z e p c z y n s k a,  N a d ej d a  A. S o u d zil o v s k ai a,
A n n e T ol v a n e n,  Vi g di s  V a n d vi k, I g o r  V ol k o v, I ri n a  V ol k o v a, a n d  K ri st el v a n Z uijl e n

A b s t r a c t: T h e r el ati v e c o nt ri b uti o n of b r y o p h yt e s t o pl a nt di v e r sit y, p ri m a r y p r o d u cti vit y,
a n d e c o s y st e m f u n cti o ni n g i n c r e a s e s t o w a r d s c ol d e r cli m at e s.  B r y o p h yt e s r e s p o n d t o e n vi-
r o n m e nt al c h a n g e s at t h e s p e ci e s l e v el, b ut b e c a u s e b r y o p h yt e s p e ci e s a r e r el ati v el y diffi c ult
t o i d e ntif y, t h e y a r e oft e n l u m p e d i n t o o n e f u n cti o n al g r o u p.  C o n s e q u e n tl y,  b r y o p h yt e
f u n cti o n r e m ai n s  p o o rl y r e s ol v e d.  H e r e,  w e e x pl o r e  h o w  hi g h e r r e s ol uti o n of  b r y o p h yt e
f u n cti o n al  di v e r sit y c a n  b e e n c o u r a g e d a n d i m pl e m e nt e d i n t u n d r a e c ol o gi c al st u di e s.
W e b ri efl y r e vi e w p r e vi o u s b r y o p h yt e f u n cti o n al cl a s sifi c ati o n s a n d t h e r ol e s of b r y o p h yt e s

R e c ei v e d 1 3  N o v e m b e r 2 0 2 0.  A c c e pt e d 3 0 J u n e 2 0 2 1.

S. L e t t,* F.  E k el u n d,  K.  R o u s k, a n d  A. M.  R z e p c z y n s k a. T e r r e st ri al E c ol o g y S e cti o n,  D e p a rt m e nt of  Bi ol o g y,  U ni v e r sit y of
C o p e n h a g e n,  U ni v e r sit et s p a r k e n 1 5, 2 1 0 0  C o p e n h a g e n,  D e n m a r k.
I. S. J ́o n s d ́ o t ti r.* I n stit ut e of Lif e a n d E n vi r o n m e nt al S ci e n c e s,  U ni v e r sit y of I c el a n d, St u rl u g at a 7, 1 0 2  R e y kj a vi k, I c el a n d.
A.  B e c k e r- S c a r pi t t a. S p ati al F o o d  W e b E c ol o g y  G r o u p  &  R e s e a r c h  C e nt r e f o r E c ol o gi c al  C h a n g e, F a c ult y of  A g ri c ult u r e
a n d F o r e st r y,  U ni v e r sit y of  H el si n ki, P O  B o x 2 7 ( Vii ki n k a a ri), 0 0 0 1 4,  H el si n ki, Fi nl a n d.
A.  Mi c h el s e n,  C. T.  C h ri s ti a n s e n. T e r r e s t ri al  E c ol o g y S e c ti o n,  D e p a r t m e n t  of  Bi ol o g y,  U ni v e r si t y  of  C o p e n h a g e n,
U ni v e r sit et s p a r k e n 1 5, 2 1 0 0  C o p e n h a g e n,  D e n m a r k;  C e nt e r f o r P e r m af r o st ( C E N P E R M),  U ni v e r sit y of  C o p e n h a g e n,  Ø st e r
V ol d g a d e 1 0, 1 3 5 0  C o p e n h a g e n  K,  D e n m a r k.
H.  D u ri n g. E c ol o g y  &  Bi o di v e r sit y,  D e p a rt m e nt of  Bi ol o g y,  Ut r e c ht  U ni v e r sit y, 3 5 8 4  C H  Ut r e c ht, T h e  N et h e rl a n d s.
G. H. R.  H e n r y.* D e p a rt m e nt of  G e o g r a p h y,  U ni v e r sit y of  B riti s h  C ol u m bi a,  V a n c o u v e r,  B C  V 6 T 1 Z 2,  C a n a d a.
S.I. L a n g. D e p a rt m e nt of  A r cti c  Bi ol o g y, T h e  U ni v e r sit y  C e nt r e i n S v al b a r d ( U NI S), 9 1 7 1 L o n g y e a r b y e n, S v al b a r d,  N o r w a y.
J. M.  Al a t al o. E n vi r o n m e nt al S ci e n c e  C e nt e r,  Q at a r  U ni v e r sit y,  D o h a,  Q at a r.
K. R.  B e t w a y a n d  R. D.  H olli s t e r.* Bi ol o g y  D e p a rt m e nt,  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 r.,  All e n d al e,  MI 4 9 4 0 1
U S A.
S. B.  R ui,  D.  E g el k r a u t, S. V.  H a u g u m,  P.  Mi c h el, a n d  V.  V a n d vi k. D e p a rt m e nt of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  U ni v e r sit y of
B e r g e n, P O  B o x 7 8 0 1,  N- 5 0 2 0  B e r g e n,  N o r w a y.
T.  C all a g h a n. D e p a rt m e nt of  A ni m al a n d Pl a nt S ci e n c e s,  U ni v e r sit y of S h effi el d  U K,  U K;  D e p a rt m e nt of  B ot a n y, T o m s k
St at e  U ni v e r sit y,  R u s si a.
M.  C a r b o g n a ni a n d  A.  P e t r a gli a.* D e p a rt m e nt of  C h e mi st r y, Lif e S ci e n c e s a n d E n vi r o n m e nt al S u st ai n a bilit y,  U ni v e r sit y
of P a r m a, P a r c o  A r e a d ell e S ci e n z e 1 1/ A, I- 4 3 1 2 4, P a r m a, It al y.
C o r r e s p o n di n g a u t h o r: Si g n e L ett ( e- m ail: si g n e.l ett @ bi o. k u. d k ).
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).
* Si g n e L ett,  R o b e rt  D.  H olli st e r,  K a ri  Kl a n d e r u d, J e r e m y  M a y,  Al e s s a n d r o P et r a gli a,  C h ri sti a n  Ri x e n s e r v e d a s  G u e st E dit o r s,
I n gi bj ö r g S. J ́o n s d ́ot ti r s e r v e d a s a  G u e s t  E di t o r/ A s s o ci a t e  E di t o r, a n d  G r e g o r y  H. R.  H e n r y s e r v e d a s a  G u e s t  E di t o r/
C o n s ulti n g E dit o r 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  M eli s s a L af r e ni è r e.
C o p y ri g ht r e m ai n s  wit h t h e a ut h o r( s) o r t h ei r i n stit uti 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 ati v e  C o m m o n s  Att ri b uti o n
4. 0 I nt e r n ati o n al Li c e n s e ( C C  B Y 4. 0) 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.

6 0 9

A r cti c S ci e n c e 8: 6 0 9 – 6 3 7 ( 2 0 2 2) d x. d oi. o r g/ 1 0.1 1 3 9/ a s- 2 0 2 0- 0 0 5 7 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 3 0  A u g u st 2 0 2 1.

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

mailto:signe.lett@bio.ku.dk
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/deed.en_GB
http://dx.doi.org/10.1139/as-2020-0057
www.cdnsciencepub.com/as


i n t u n d r a e c o s y st e m s a n d t h ei r s u s c e pti bilit y t o e n vi r o n m e nt al c h a n g e.  B a s e d o n s h o ot  m o r-
p h ol o g y a n d c ol o n y o r g a ni z ati o n,  w e t h e n p r o p o s e t w el v e e a sil y di sti n g ui s h a bl e b r y o p h yt e
f u n cti o n al g r o u p s. T o ill u st r at e  h o w b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s c a n  h el p el u ci d at e v a ri a-
ti o n i n b r y o p h yt e eff e ct s a n d r e s p o n s e s,  w e c o m pil e d e xi sti n g d at a o n  w at e r  h ol di n g c a p a c-
it y, a  k e y  b r y o p h yt e t r ait.  Alt h o u g h  pl a nt f un cti o n al g r o u p s c a n  m a s k  p ot e nti all y  hi g h
i nt e r s p e cifi c a n d i nt r a s p e cifi c v a ri a bilit y,  w e f o u n d  b ett e r s e p a r ati o n of  b r y o p h yt e f u n c-
ti o n al g r o u p  m e a n s c o m p a r e d  wit h  p r e vi o u s g r o u pi n g s y st e m s r e g a r di n g  w at e r  h ol di n g
c a p a cit y. T hi s s u g g e st s t h at o u r  b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s t r ul y r e p r e s e nt v a ri ati o n i n
t h e f u n cti o n al r ol e s of b r y o p h yt e s i n t u n d r a e c o s y st e m s. L a stl y,  w e p r o vi d e r e c o m m e n d a-
ti o n s t o i m p r o v e t h e  m o nit o ri n g of b r y o p h yt e c o m m u nit y c h a n g e s i n t u n d r a st u d y sit e s.

K e y  w o r ds: m o s s e s,  A r c ti c – Al pi n e, e n vi r o n m e n t al c h a n g e, f u n c ti o n al t r ai t s,  w a t e r  h ol di n g
c a p a cit y.

R é s u m é : L a c o nt ri b uti o n r el ati v e d e s b r y o p h yt e s à l a di v e r sit é v é g ét al e, à l a p r o d u cti vit é
p ri m ai r e et a u f o n cti o n n e m e nt  d e s é c o s y st è m e s s ’a c c r oît v e r s l e s cli m at s  pl u s f r oi d s. L e s
b r y o p h yt e s r é p o n d e nt a u x c h a n g e m e nt s e n vi r o n n e m e nt a u x a u  ni v e a u  d e l ’e s p è c e,  m ai s
p ui s q u e l e s e s p è c e s d e b r y o p h yt e s s o nt r el ati v e m e nt diffi cil e s à i d e ntifi e r, ell e s s o nt s o u v e nt
r e g r o u p é e s e n  u n s e ul g r o u p e f o n cti o n n el. P a r c o n s é q u e nt, l a f o n cti o n d e s b r y o p h yt e s r e st e
m al r é s ol u e. L e s a ut e u r s e x pl o r e nt i ci c o m m e nt  u n e  m eill e u r e r é s ol uti o n d e l a di v e r sit é f o n c-
ti o n n ell e d e s b r y o p h yt e s p e ut êt r e e n c o u r a g é e et  mi s e e n œ u v r e d a n s l e s ét u d e s é c ol o gi q u e s
d e l a t o u n d r a. Il s p a s s e nt b ri è v e m e nt e n r e v u e l e s cl a s sifi c ati o n s f o n cti o n n ell e s p r é c é d e nt e s
d e s  b r y o p h y t e s e t l e s r ôl e s  d e s  b r y o p h y t e s  d a n s l e s é c o s y s t è m e s  d e l a t o u n d r a
et l e u r s e n si bilit é a u x c h a n g e m e nt s e n vi r o n n e m e nt a u x. S u r l a b a s e d e l a  m o r p h ol o gi e d e s
p o u s s e s et d e l ’o r g a ni s ati o n d e s c ol o ni e s, il s p r o p o s e nt e n s uit e d o u z e g r o u p e s f o n cti o n n el s
d e b r y o p h yt e s f a cil e s à di sti n g u e r. P o u r ill u st r e r c o m m e nt l e s g r o u p e s f o n cti o n n el s d e b r y o-
p h yt e s p e u v e nt ai d e r à él u ci d e r l a v a ri ati o n d e s eff et s et d e s r é p o n s e s d e s b r y o p h yt e s, il s o nt
c o m pil é l e s d o n n é e s e xi st a nt e s s u r l a c a p a cit é d e r ét e nti o n d ’e a u,  u n e c a r a ct é ri sti q u e cl é d e s
b r y o p h yt e s.  Bi e n q u e l e s g r o u p e s f o n cti o n n el s d e v é g ét a u x p ui s s e nt  m a s q u e r  u n e v a ri a bilit é
i nt e r s p é cifi q u e et i nt r a s p é cifi q u e  p ot e nti ell e m e nt él e v é e, il s o nt c o n st at é  u n e  m eill e u r e
s é p a r ati o n d e s  m o y e n n e s d e s g r o u p e s f o n cti o n n el s d e b r y o p h yt e s p a r r a p p o rt a u x s y st è m e s
d e r e g r o u p e m e nt  p r é c é d e nt s c o n c e r n a nt l a c a p a cit é d e r ét e nti o n d ’e a u.  C el a s u g g è r e q u e
l e s g r o u p e s f o n cti o n n el s d e b r y o p h yt e s p r o p o s é s p a r l e s a ut e u r s r e p r é s e nt e nt r é ell e m e nt l a
v a ri ati o n d e s r ôl e s f o n cti o n n el s d e s b r y o p h yt e s d a n s l e s é c o s y st è m e s d e l a t o u n d r a. E nfi n,
il s f o r m ul e nt d e s r e c o m m a n d ati o n s p o u r a m éli o r e r l a s u r v eill a n c e d e s c h a n g e m e nt s d e l a
c o m m u n a ut é b r y o p h yt e d a n s l e s sit e s d ’ét u d e d e l a t o u n d r a. [ T r a d uit p a r l a  R é d a cti o n]

E.J.  C o o p e r. D e p a rt m e nt of  A r cti c a n d  M a ri n e  Bi ol o g y,  Bi o s ci e n c e s Fi s h e ri e s a n d E c o n o mi c s,  Ui T- T h e  A r cti c  U ni v e r sit y of
N o r w a y,  N- 9 0 3 7 T r o m s ø,  N o r w a y.
J. H. C.  C o r n eli s s e n. D e p a rt m e nt of E c ol o gi c al S ci e n c e s,  V rij e  U ni v e r sit eit, 1 0 8 1  H V  A m st e r d a m, T h e  N et h e rl a n d s.
E.  D o r r e p a al. Cli m at e I m p a ct s  R e s e a r c h  C e nt r e,  D e p a rt m e nt of E c ol o g y a n d E n vi r o n m e nt al S ci e n c e,  U m e å  U ni v e r sit y,
S w e d e n.
T. G.  El u m e e v a. D e p a rt m e nt of  E c ol o g y a n d Pl a nt  G e o g r a p h y,  Bi ol o gi c al F a c ult y, L o m o n o s o v  M o s c o w St at e  U ni v e r sit y,
L e ni n s ki e  G o r y, 1/ 1 2, 1 1 9 2 3 4  M o s c o w,  R u s si a.
A. K. J ä g e r b r a n d. E c ol o g y a n d E n vi r o n m e nt al S ci e n c e,  R L A S,  H al m st a d  U ni v e r sit y,  H al m st a d, S w e d e n.
F.  K e u p e r. Bi o E c o A g r o J oi nt  R e s e a r c h  U nit, I N R A E, F- 0 2 0 0 0  B a r e nt o n- B u g n y, F r a n c e.
K.  Kl a n d e r u d * a n d  K.  Z uijl e n. F a c ul t y of  E n vi r o n m e n t al S ci e n c e s a n d  N a t u r al  R e s o u r c e  M a n a g e m e n t,  N o r w e gi a n
U ni v e r sit y of Lif e S ci e n c e s, P. O.  B o x 5 0 0 3, 1 4 3 2,  Å s,  N o r w a y.
E. L é v e s q u e. D é p a rt e m e nt d e s S ci e n c e s d e l ’e n vi r o n n e m e nt et  C e nt r e d ’ét u d e s  n o r di q u e s,  U ni v e r sit é d u  Q u é b e c à T r oi s-
Ri vi è r e s, T r oi s- Ri vi è r e s,  Q C  G 8 Z 4 M 3,  C a n a d a.
X. Li u. C hi n e s e  A c a d e m y of S ci e n c e s  K e y L a b o r at o r y of  M o u nt ai n E c ol o gi c al  R e st o r ati o n a n d  Bi o r e s o u r c e  Utili z ati o n  &
E c ol o gi c al  R e st o r ati o n a n d  Bi o di v e r sit y  C o n s e r v ati o n  K e y L a b o r at o r y of Si c h u a n P r o vi n c e,  C h e n g d u I n stit ut e of  Bi ol o g y,
C hi n e s e  A c a d e m y of S ci e n c e s,  C h e n g d u 6 1 0 0 4 1,  C hi n a.
J.  M a y.* D e p a rt m e nt of  Bi ol o g y, 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- 2 1 5 6,  U S A.
M.  M ö r s d o r f. D e p a rt m e nt of  G e o b ot a n y,  U ni v e r sit y of F r ei b u r g, S c h ä n zl e st r a s s e 1, 7 9 1 0 4 F r ei b u r g,  G e r m a n y.
C.  Ri x e n.* W S L I n stit ut e f o r S n o w a n d  A v al a n c h e  R e s e a r c h S L F, Fl ü el a st r. 1 1, 7 2 6 0  D a v o s  D o rf, S wit z e rl a n d.
B.J. M.  R o b r o e k. A q u ati c E c ol o g y  & E n vi r o n m e nt al  Bi ol o g y, I n stit ut e f o r  W at e r a n d  W etl a n d  R e s e a r c h, F a c ult y of S ci e n c e,
R a d b o u d  U ni v e r sit y  Nij m e g e n,  AJ 6 5 2 5  Nij m e g e n, T h e  N et h e rl a n d s.
N. A. S o u d zil o v s k ai a. C e nt r e f o r e n vi r o n m e nt al S ci e n c e s,  H a s s elt  U ni v e r sit y,  M a rt el a r e nl a a n 4 2, 3 5 0 0  H a s s elt,  B el gi u m.
A. T ol v a n e n. N at u r al  R e s o u r c e s I n stit ut e Fi nl a n d,  B. O.  B o x 4 1 3, 9 0 0 1 4  O ul u, Fi nl a n d.
I.  V ol k o v. L a b o r at o r y of  Bi o di v e r sit y a n d E c ol o g y, T o m s k St at e  U ni v e r sit y, L e ni n p r., 3 6, 6 3 4 0 5 0 T o m s k,  R u s si a.
I.  V ol k o v a. D e p a rt m e nt of  B ot a n y a n d L a b o r at o r y of  E c o s y st e m a n d  Cli m at e  C h a n g e St u di e s, T o m s k St at e  U ni v e r sit y,
L e ni n p r., 3 6, 6 3 4 0 5 0 T o m s k,  R u s si a.

6 1 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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M ots-cl és : m o u s s e s,  A r cti q u e – Al pi n, c h a n g e m e nt e n vi r o n n e m e nt al, t r ait s f o n cti o n n el s, c a p a cit é
d e r ét e nti o n d ’e a u.

I ntr o d u cti o n

I n t h e  A r cti c, b r y o p h yt e s r e p r e s e nt 3 0 % of all pl a nt s p e ci e s (W al k e r a n d  R a y n ol d s 2 0 1 1 ).
U nli k e t h e g e n e r al t r e n d f o r v a s c ul a r pl a nt s, r e gi o n al b r y o p h yt e s p e ci e s ri c h n e s s d o e s  n ot
d e cli n e  w h e n  m o vi n g f r o m t h e e q u at o r t o w a r d s t h e p ol e s ( G eff e rt et al. 2 0 1 3 ; M at e o et al.
2 0 1 6 ). I n  m a n y t u n d r a e c o s y s t e m t y p e s,  b r y o p h yt e s c o n t ri b u t e si g nifi c a n tl y (> 5 0 %) t o
p ri m a r y p r o d u cti o n a n d st a n di n g bi o m a s s ( Wi el g ol a s ki 1 9 7 1 ; H u e m m ri c h et al. 2 0 1 0 ) a n d
pl a y i m p o rt a nt r ol e s f o r s oil  m oi st u r e,  bi o g e o c h e mi c al c y cli n g, s u rf a c e e n e r g y  b al a n c e,
a n d s p e ci e s di v e r sit y ( e. g., Li n d o a n d  G o n z al e z 2 0 1 0 ; T u r et s k y et al. 2 0 1 2 ). T u n d r a e c o s y s-
t e m s a r e f a ci n g  d r a m ati c s hift s i n st r u ct u r e a n d f u n cti o n  d u e t o e n vi r o n m e nt al c h a n g e,
w hi c h aff e ct s t h e a b u n d a n c e of b r y o p h yt e s ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 a , 2 0 1 2 b ; L a n g et al. 2 0 1 2 ;
Ol of s s o n et al. 2 0 1 4 ; C o o p e r et al. 2 0 1 9 ).  H o w e v e r, alt h o u g h b ot h f u n cti o n alit y of b r y o p h yt e s
a n d t h ei r r e s p o n s e s t o e n vi r o n m e n t al c h a n g e  di f f e r c o n si d e r a bl y a m o n g s p e ci e s
(C o r n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ; H u d s o n a n d  H e n r y 2 0 1 0 ; L a n g et al. 2 0 1 2 ) v e r y f e w fi el d st u di e s
i n cl u d e  b r y o p h yt e s at t h e s p e ci e s o r ot h e r s u b g r o u p l e v el. T h e r ef o r e, st u di e s a r e l a r g el y
i n c o n cl u si v e a n d s p e c ul ati v e i n p r e di cti n g r e s p o n s e s of t u n d r a b r y o p h yt e c o m m u niti e s t o
e n vi r o n m e nt al c h a n g e s ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 a , 2 0 1 2 b ) a n d t h e p ot e nti al c o n s e q u e n c e s of
t h e s e c h a n g e s f o r e c o s y st e m f u n cti o ni n g.

T h e r e s ol uti o n of t h e b r y o p h yt e c o m p o n e nt i n t u n d r a v e g et ati o n a n d e c o s y st e m st u di e s
c o ul d  b e i n c r e a s e d c o n si d e r a bl y  b y a p pl yi n g r el e v a n t  b r y o p h y t e f u n c ti o n al g r o u p s.
T r a diti o n all y, f u n cti o n al cl a s sifi c ati o n  h a s b e e n  u s e d i n t h e o p p o sit e  m a n n e r a s a n eff o rt
t o r e d u c e c o m pl e xit y i n, f o r e x a m pl e, v a s c ul a r pl a nt e c ol o g y  u si n g “ pl a nt f u n cti o n al t y p e s ” .
S u c h a p ri o ri f u n cti o n al g r o u pi n g  h a s b e e n c h all e n g e d b e c a u s e eff e ct a n d r e s p o n s e t r ait s d o
n ot  n e c e s s a ril y  m at c h. T h e r ef o r e, a g o o d st a rti n g p oi nt f o r e st a bli s hi n g fi n e- r e s ol uti o n li n k-
a g e s b et w e e n b r y o p h yt e a b u n d a n c e, e n vi r o n m e nt al c h a n g e s, a n d e c o s y st e m f u n cti o ni n g
c o ul d  b e t o a s si g n  b r y o p h yt e s p e ci e s t o f u n cti o n al g r o u p s t h r o u g h  p o st  h o c t r ait- b a s e d
a g g r e g ati o n. T hi s i s  d o n e i n c r e a si n gl y f o r ot h e r  p ri m a r y  p r o d u c e r g r o u p s ( T h o m a s et al.
2 0 1 9 ; M a uff r e y et al. 2 0 2 0 ), b e c a u s e it di r e ctl y p r o vi d e s e c ol o gi c all y  m e a ni n gf ul f u n cti o n al
g r o u p s. S u c h g r o u p s t r a n sl at e a n d a g g r e g at e s p e ci e s r e s p o n s e s t o  m o r e g e n e r al f u n cti o n al
r e s p o n s e s a n d all o w c r o s s- sit e c o m p a ri s o n s of r e s p o n s e s r e g a r dl e s s of s p e ci e s ( L a v o r el et al.
1 9 9 7 ).  H o w e v e r, f o r  b r y o p h yt e s t h e c h all e n g e i s  n ot li mit e d t o t r a n sl ati n g s p e ci e s i nt o
f u n cti o n.

B r y o p h yt e s p e ci e s i d e ntifi c ati o n, a s s u c h, i s c h all e n gi n g, e s p e ci all y i n t h e fi el d. I t i s
ti m e- c o n s u mi n g a n d r e q ui r e s i d e ntifi c ati o n s kill s t h at f e w e c ol o gi st s p o s s e s s ( G r a c e 1 9 9 5 ).
I n  p r a c ti c e, t hi s c a u s e s  m o s t fi el d e c ol o gi s t s t o l u m p  b r y o p h y t e s i n t o  o n e g r o u p
( e. g., b r y o p h yt e s o r e v e n a s “ n o n- v a s c ul a r pl a nt s ” ,  wit h li c h e n s a s “ c r y pt o g a m s ” ), o r t w o o r
m o r e  b r y o p h yt e g r o u p s ( e. g., “ S p h a g n u m ” a n d “ ot h e r  b r y o p h yt e s p e ci e s ” ).  C o n s e q u e ntl y,
i m p o r t a n t e c ol o gi c al i nf o r m a ti o n i s l o st, co m p a ri s o n  b et w e e n  diff e r e nt st u di e s i s  n ot
st r ai g htf o r w a r d a n d o p p o rt u niti e s f o r a d d r e s si n g f u n cti o n al r e s p o n s e s of b r y o p h yt e s a c r o s s
sit e s a n d at l a r g e r s c al e s a r e  h a m p e r e d. T h e r ef o r e, f o r b r y o p h yt e s,  u si n g a  p ri o ri d efi n e d
f u n cti o n al g r o u p s, b a s e d o n c o a r s e  m o r p h ol o gi c al c h a r a ct e ri sti c s t h at c a n b e i d e ntifi e d i n
t h e fi el d,  m a y b e a  m o r e p r o mi si n g a p p r o a c h. P r e vi o u s  w o r k o n b r y o p h yt e cl a s sifi c ati o n s
t h at  h a s  b e e n  b a s e d o n lif e  hi st o r y t r ait s ( D u ri n g 1 9 7 9 ),  p o siti o n of s e x u al r e p r o d u cti v e
o r g a n s ( L a F a r g e- E n gl a n d 1 9 9 6 ), a n d  b r y o p h yt e c ol o n y st r u ct u r e (M ä g d ef r a u 1 9 8 2 ) offe r
u s ef ul i n si g ht s a b o ut b r y o p h yt e e c ol o g y, b u t  n o n e of t h e m f o c u s  p ri m a ril y o n f u n cti o n al
di v e r sit y.

L ett et al. 6 1 1
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H e r e  w e p r o p o s e a p ri o ri d efi n e d, fi el d-i d e ntifi a bl e “ b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ” ( B F G s)
a s a c o st- a n d ti m e- effi ci e nt, a n d  m e a ni n gf ul  w a y t o i n c r e a s e  b r y o p h yt e  d at a r e s ol uti o n,
all o w  m e a s u r e m e nt of c h a n g e i n  b r y o p h yt e c o m m u niti e s i n r e s p o n s e t o e n vi r o n m e nt al
c h a n g e, o bt ai n c o m p a r a bl e b r y o p h yt e d at a a c r o s s t u n d r a  h a bit at s a n d sit e s, a n d e n h a n c e
u n d e r st a n di n g of  b r y o p h yt e e c o s y st e m eff e ct s a n d r e s p o n s e s. T o t hi s e n d,  w e ( 1)  p r o vi d e
a n o v e r vi e w of t h e r ol e of  b r y o p h yt e s i n t u n d r a e c o s y st e m s a n d t h ei r s u s c e pti bilit y t o
e n vi r o n m e nt al c h a n g e; ( 2) r e vi e w  p r e vi o u s eff o rt s t o g r o u p  b r y o p h yt e s; a n d ( 3)  b uil d o n
t h e s e eff o rt s t o  p r o p o s e t w el v e fi el d i d e ntifi a bl e  B F G s. ( 4)  W e e v al u at e t h e r el e v a n c e of
t h e s e  B F G s i n r el a ti o n t o  w a t e r  h ol di n g c a p a ci t y ( W H C), a f u n c ti o n all y i m p o r t a n t a n d
c o m m o nl y  m e a s u r e d  b r y o p h yt e t r ait, i n a c a s e st u d y  w h e r e  w e r e- a n al y z e e xi sti n g  d at a.
A s s u c h, if  B F G s s e p a r at e i nt o  m o r e t h a n o n e cl u st e r b a s e d o n  w at e r  h ol di n g c a p a cit y, t h e
g r o u p s i m p r o v e t h e f u n c ti o n al r e s ol u ti o n c o m p a r e d  wi t h t h e c o m m o nl y  u s e d si n gl e
“ b r y o p h yt e s ” g r o u p f o r e c o s y st e m f u n cti o n g o v e r n e d b y t hi s t r ait. Fi n all y,  w e di s c u s s  h o w
B F G s  m a y diff e r i n r e g a r d t o ot h e r k e y b r y o p h yt e f u n cti o n s a n d p r o vi d e r e c o m m e n d ati o n s
o n  h o w t o a p pl y  B F G s i n t u n d r a e c ol o gi c al st u di e s.

Br y o p h yt e s i n t u n dr a e c o s y st e m s

E c o s y s t e m f u n c ti o n s a n d f u n c ti o n al  di v e r si t y  of t u n d r a  b r y o p h y t e s

A n i m p o rt a nt f e at u r e of t u n d r a b r y o p h yt e s i s t h at t h e y oft e n g r o w i n d e n s e c a r p et s o r
c ol o ni e s i n  m a n y  h a bit at s. It i s i n t h e c ol o n y f o r m t h at  b r y o p h yt e s  m o st st r o n gl y aff e ct
t h e e n vi r o n m e n t t h r o u g h t h ei r  p h y si c al  p r e s e n c e, a s  w ell a s  bi o g e o c h e mi c all y a n d
bi oti c all y t h r o u g h i nt e r a cti o n s  wit h ot h e r o r g a ni s m s i n t h e e c o s y st e m ( Fi g. 1 ). T h e p h y si c al
p r o p e rti e s of a d e n s e a n d d e e p b r y o p h yt e l a y e r  m a y si g nifi c a ntl y c o nt r ol t h e s oil e n vi r o n-
m e nt b y b uff e ri n g s u b st r at e  m oi st u r e a n d i n s ul at e s oil f r o m di u r n al a n d a n n u al ai r t e m p e r-
a t u r e v a ri a ti o n  wi t h c o n s e q u e n c e s f o r  bi o g e o c h e mi c al  p r o c e s s e s ( G o r n all e t al. 2 0 0 7 ;
S o u d zil o v s k ai a et al. 2 0 1 3 ; J a r o s z y n s k a 2 0 1 9), a cti v e l a y e r d e v el o p m e nt a n d p e r m af r o st i c e
c o nt e nt ( J o r g e n s o n et al. 2 0 1 0). T h r o u g h t h ei r eff e ct s o n  w at e r b al a n c e b r y o p h yt e s aff e ct
e n e r g y  p a rtiti o ni n g a n d d e c r e a s e e c o s y st e m g r o u n d  h e at fl u x ( Bl o k et al. 2 0 1 1 ) a n d aff e ct
s u rf a c e al b e d o ( M a y et al. 2 0 1 8 ).  Bi o g e o c h e mi c all y, b r y o p h yt e s a r e i m p o rt a nt a s t h e y c o n-
t ri b ut e t o t h e e c o s y st e m c a r b o n ( C) b al a n c e t h r o u g h t h ei r g r e at a b u n d a n c e,  hi g h  C  u s e effi-
ci e n c y a n d b e c a u s e t h e y a r e a cti v e b e y o n d t h e s h o rt v a s c ul a r pl a nt g r o wi n g s e a s o n ( D o u m a
et al. 2 0 0 7 ; W o o di n et al. 2 0 0 9 ; St r e et et al. 2 0 1 2 , 2 0 1 3 ).  B r y o p h yt e s c o nt r ol t h e i n p ut of
nit r o g e n ( N) t o t h e e c o s y st e m t h r o u g h a s s o ci ati o n s  wit h  N 2 fi xi n g b a ct e ri a a n d b y effi ci e ntl y
i m m o bili zi n g  N f r o m d e p o siti o n  wit hi n t h e b r y o p h yt e l a y e r ( Jó n s d ́otti r et al. 1 9 9 5 ).  B ot h  C
a n d  N fi x ati o n r at e s a r e  hi g hl y d e p e n d e nt o n  m oi st u r e c o n diti o n s  wit hi n t h e b r y o p h yt e ti s-
s u e ( S ol h ei m a n d Zi el k e 2 0 0 3 ; T u r et s k y 2 0 0 3 ; G a v a z o v et al. 2 0 1 0 ; L ett a n d  Mi c h el s e n 2 0 1 4 ;
R o u s k et al. 2 0 1 5 , 2 0 1 7 ). L a st, t h ei r r e c al cit r a nt litt e r a n d eff e ct s o n p H a r e a n i m p o rt a nt f e a-
t u r e,  w hi c h sl o w s t h e r el e a s e of  C a n d  N c y cli n g i n t h e e c o s y st e m ( R u s s ell 1 9 9 0 ; L a n g et al.
2 0 0 9 ; S o u d zil o v s k ai a et al. 2 0 1 0 ).

T h r o u g h a c o m bi n ati o n of t h e s e  p h y si c al a n d bi o c h e mi c al eff e ct s, b r y o p h yt e s i nt e r a ct
wit h t h e bi oti c e n vi r o n m e nt.  A s s u c h, t h e y aff e ct v a s c ul a r pl a nt g r o wt h a n d e st a bli s h m e nt
t h r o u g h c o m p etiti o n a n d f a cilit ati o n ( G o r n all et al. 2 0 1 1 ; S o u d zil o v s k ai a et al. 2 0 1 1 ; K e u p e r
et al. 2 0 1 1 ; L ett et al. 2 0 1 7 , 2 0 1 8 , 2 0 2 0 ). F o r i n st a n c e, b r y o p h yt e s c a n g r o w i n pl a c e s  w h e r e
v a s c ul a r pl a nt s c a n n ot r o ot, s u c h a s r o c k s a n d gl a ci al f o r el a n d s,  w h e r e t h e y o v e r ti m e f o r m
a n o r g a ni c s u b st r at e  w hi c h c a n l at e r b e c ol o ni z e d b y pl a nt s ( J o n e s a n d  H e n r y 2 0 0 3; G a vi ni
et al. 2 0 1 9 ).  T h ei r c ol o ni e s c o m p ri s e a  m at ri x f o r  u ni q u e f o o d  w e b s of  mi c r of a u n a a n d
mi c r o b e s ( Li n d o a n d  G o n z al e z 2 0 1 0 ; Gli m e 2 0 1 2 ; J o n s s o n et al. 2 0 1 5).  Alt h o u g h t h ei r di et a r y
v al u e i s l o w ( P r o p a n d  V uli n k 1 9 9 2 ; H ü b n e r 2 0 0 7 ),  b r y o p h y t e s a r e al s o c o n s u m e d  b y
v e rt e b r at e  h e r bi v o r e s s u c h a s r o d e nt s, g e e s e, r ei n d e e r/ c a ri b o u, a n d  m u s k o x, ( Gli m e 2 0 0 6 ;
I hl a n d  B a r b o z a 2 0 0 7; Bj ø r k v oll et al. 2 0 0 9 ; S oi ni n e n et al. 2 0 1 3 ).

6 1 2 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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B r y o p h yt e e c o s y st e m f u n cti o n al t r ait d at a a r e still s c a r c e i n c o m p a ri s o n t o s u c h d at a f o r
v a s c ul a r  pl a nt s ( St.  M a rti n a n d  M alli k 2 0 1 7 ).  M o r p h ol o gi c al s h o ot t r ait s, a n d c ol o n y t r ait s
s u c h a s  m o s s l a y e r d e pt h, c ol o n y d e n sit y, a n d s u rf a c e t e xt u r e a n d c ol o r, a r e i m p o rt a nt f o r
d et e r mi ni n g t h e p h y si c al eff e ct s of b r y o p h yt e s o n t u n d r a e c o s y st e m s. F o r i n st a n c e, d e c o m-
p o siti o n r at e s c a n v a r y  m o r e t h a n 1 0-f ol d  b et w e e n t h e e xt r e m el y r e c al cit r a nt S p h a g n u m
m o s s e s a n d  m o r e  nit r o g e n ri c h s p e ci e s s u c h a s Ptili di u m cili a r e ( L.)  H a m p e a n d Pl e u r o zi u m
sc h r e b e ri ( B ri d.)  Mitt. (L a n g et al. 2 0 0 9 ; v a n Z uijl e n et al. 2 0 2 0 ) a n d  w at e r  h ol di n g c a p a cit y
m a y v a r y fi v e-f ol d ( El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ). S u c h i nf o r m ati o n i s o bt ai n e d  b y s y st e m ati c all y
s c r e e ni n g s p e ci e s f o r i m p o rt a nt eff e ct t r ait s.

R e s p o n s e s i n  b r y o p h y t e c o v e r t o e n vi r o n m e n t al c h a n g e i n t u n d r a e c o s y s t e m s

A s f o r a n y t u n d r a pl a nt, cli m at e  w a r mi n g i s li k el y t o p r o m ot e b r y o p h yt e g r o wt h if  w at e r
a n d  n ut ri e nt s a r e  n ot li miti n g ( D o u m a et al. 2 0 0 7 ).  W ett e r a n d  w a r m e r cli m at e s,  w hi c h a r e

Fi g. 1. S c h e m ati c o v e r vi e w of s o m e of t h e st r u ct u r al a n d f u n cti o n al r ol e s of t h e b r y o p h yt e l a y e r ( b r y o s p h e r e) i n
t u n d r a e c o s y st e m s. T h e b r y o s p h e r e ( g r e e n) d o e s  n ot s u b st a nti all y p e n et r at e t h e s oil b ut c r e at e s a z o n e b et w e e n

t h e a c ti v e l a y e r ( b r o w n) b el o w g r o u n d a n d t h e at m o s p h e r e (li g h t  bl u e) a b o v e g r o u n d.  T e al-f r a m e d  b o x e s a r e
p h y si c al  p r o p e rti e s ( s oli d) a n d c o n diti o n s ( d a s h e d), y e ll o w-f r a m e d  b o x e s a r e  bi o g e o c h e mi c al  p o ol s ( s oli d) a n d
p r o c e s s e s ( d a s h e d) a n d  pi n k-f r a m e d  b o x e s a r e t h e  bi o t a.  D a s h e d a r r o w i n di c a t e s a n  u n c e r t ai n c o n n e c ti o n

b et w e e n b o x e s. T h e di a g r a m d o e s  n ot i n cl u d e all e n vi r o n m e nt al f a ct o r s a cti n g o n b r y o p h yt e f u n cti o ni n g.
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n o w  o c c u r ri n g a n d e x p e c t e d i n m u c h of t h e t u n d r a bi o m e ( Bi n t a nj a a n d  A n d r y 2 0 1 7 ;
T h o m a s et al. 2 0 1 8 ), s h o ul d, i n p ri n ci pl e, p r o m ot e b r y o p h yt e g r o wt h a n d, t h u s, a b u n d a n c e.
D at a o n b r y o p h yt e a b u n d a n c e r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e a r e s c a r c e c o m p a r e d  wit h t h o s e
o n v a s c ul a r pl a nt s, b ut a v ail a bl e d at a f r o m t h e  N o rt h  A m e ri c a n a n d E u r o p e a n  A r cti c s h o w
a n o v e r all d e cli n e i n b r y o p h yt e a b u n d a n c e i n r e s p o n s e t o cli m at e  w a r mi n g a c r o s s t u n d r a
e c o s y st e m s ( El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 a , 2 0 1 2 b ). T hi s d e cli n e s e e m s  m o r e p r o n o u n c e d i n  m oi st e r
sit e s a n d  h a s  b e e n att ri b ut e d t o i n di r e ct eff e ct s of  w a r mi n g t h r o u g h c o m p etiti o n f r o m
v a s c ul a r  pl a nt s ( s h a di n g).  H o w e v e r,  b r y o p h yt e r e s p o n s e s t o  w a r mi n g v a r y s u b st a nti all y
a c r o s s s p e ci e s a n d sit e s, a n d  h a bit at s  wit hi n sit e s. F o r e x a m pl e,  n o eff e ct of e x p e ri m e nt al
w a r mi n g  o n  b r y o p h y t e c o v e r s  w a s  o b s e r v e d i n a s u b a r c ti c R a c o mit ri u m l a n u gi n os u m
( H e d w.)  B ri d.  h e at h (Jó n s d ́otti r et al. 2 0 0 5 ),  p o siti v e eff e ct s of  w a r mi n g  w e r e o b s e r v e d f o r
c o m m o n b o r e al b r y o p h yt e s p e ci e s i n  A r cti c a n d s u b a r cti c al pi n e t u n d r a pl a nt c o m m u niti e s
(L a n g et al. 2 0 1 2 ) a n d f o r  b r y o p h yt e s i n v a ri o u s  h a bit at s  wit hi n a  Hi g h  A r cti c t u n d r a sit e
(H u d s o n a n d  H e n r y 2 0 1 0 ; E d w a r d s a n d  H e n r y 2 0 1 6 ).

C h a n g e s i n  w at e r a v ail a bilit y  u n d e r  w a r mi n g, o r s u s c e pti bilit y t o ot h e r gl o b al c h a n g e
d ri v e r s  m a y al s o c o nt ri b ut e t o t h e o b s e r v e d g e n e r al  n e g ati v e t r e n d s.  U nli k e v a s c ul a r pl a nt s,
m o st b r y o p h yt e s a r e  p oi kil o h y d ri c a n d c a n n ot a cti v el y c o nt r ol t h ei r  w at e r b al a n c e. T h e y
h a v e  n o o r o nl y t hi n l e af c uti cl e s a n d d o  n ot  h a v e l e af st o m at e s.  M o st s p e ci e s d o  n ot  h a v e
effi ci e nt v a s c ul a r s y st e m s ( b ut s e e B r o d ri b b et al. 2 0 2 0 )  n o r t r u e r o ot s, a n d a c c e s s  w at e r
a n d  n ut ri e nt s p a s si v el y t h r o u g h t h ei r l e a v e s.  B r y o p h yt e s c a n, t o v a r yi n g d e g r e e s, t ol e r at e
d e si c c ati o n  d u ri n g  d r y  p e ri o d s aft e r  w hi c h t h e y r et u r n t o  n o r m al  p h y si ol o gi c al a cti vit y
(P r o ct o r a n d T u b a 2 0 0 2 ; P r o ct o r et al. 2 0 0 7 ). I n c r e a s e d  h e r bi v o r e p r e s s u r e  m a y di st u r b t h e
b r y o p h yt e l a y e r i n t h e t u n d r a, a s, f o r e x a m pl e, t h r o u g h s p ri n g g r u b bi n g b y t h e i n c r e a si n g
g o o s e  p o p ul ati o n s i n t h e  A r cti c ( K ot a n e n a n d J eff e ri e s 1 9 9 7 ; W al et al. 2 0 0 7 ). E x cl u si o n of
l e m mi n g s a n d r ei n d e e r (Ol of s s o n et al. 2 0 1 4 ) a n d s h e e p (Jó n s d ́otti r 1 9 9 1 ) i n s u b a r cti c al pi n e
h e at h t u n d r a i n c r e a s e s b r y o p h yt e c o v e r a n d c ol o n y d e pt h t h r o u g h p r o m oti o n of t all st at u r e
b r y o p h yt e s. F u rt h e r m o r e, g o o s e a n d s h e e p g r a zi n g c a n i n c r e a s e s m all s c al e  b r y o p h yt e
di v e r sit y at t h e s p e ci e s l e v el ( Jó n s d ́otti r 1 9 8 4 ; J a s mi n et al. 2 0 0 8). I n c r e a s e d s n o w  d e pt h
m a y p r o m ot e b r y o p h yt e bi o m a s s p r o d u cti o n a n d c o v e r ( D o r r e p a al et al. 2 0 0 4 ; P a r a di s et al.
2 0 1 6 ; C o o p e r et al. 2 0 1 9 ). I m p o rt a ntl y, b r y o p h yt e s s h o w s p e ci e s- s p e cifi c r e s p o n s e s t o  m ulti-
pl e e n vi r o n m e nt al f a ct o r s o p e r ati n g at diff e r e nt s p ati al s c al e s,  wit h v a ri a bl e c o n s e q u e n c e s
f o r b ot h c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d t ot al b r y o p h yt e c o v e r a c r o s s al pi n e a n d  A r cti c t u n d r a
r e gi o n s.

F u n c ti o n al t r ai t r e s p o n s e s t o t h e e n vi r o n m e n t a n d i n t r a s p e cifi c v a ri a ti o n

B y c o m bi ni n g  d at a f o r t ot al  b r y o p h yt e c o v e r a n d s p e ci e s c o m p o siti o n  wit h  d at a f o r
b r y o p h yt e f u n cti o n al t r ait s  w e c a n  u n d e r st a n d  h o w e n vi r o n m e nt al c h a n g e s aff e ct e c o s y s-
t e m f u n c ti o n ali t y ( Dí a z a n d  C a bi d o 2 0 0 1 ). S o m e f u n c ti o n al t r ai t s  of  b r y o p h y t e s  m a y,
h o w e v e r, t h e m s el v e s b e r e s p o n si v e t o e n vi r o n m e nt al c h a n g e c a u si n g c o n si d e r a bl e i nt r a-
s p e cifi c t r ait v a ri ati o n i n a d diti o n t o i nt e r s p e cifi c t r ait v a ri ati o n t h at i s c a u s e d b y s p e ci e s
t u r n o v e r. F o r e x a m pl e, b r y o p h yt e ti s s u e  p h o s p h o r u s ( P) c o nt e nt a n d s h o ot  w at e r  h ol di n g
c a p a cit y a n d g r o wt h s h o w e d  hi g h v a ri ati o n  wit hi n s p e ci e s,  w h e r e a s t r ait s li k e p H,  N c o n-
t e nt, a n d litt e r  d e c o m p o s a bilit y s h o w e d l e s s i nt r a s p e cifi c t h a n i nt e r s p e cifi c v a ri ati o n i n
al pi n e e c o s y st e m s ( J ä g e r b r a n d et al. 2 0 1 4; R o o s et al. 2 0 1 9 ; Z uijl e n et al. 2 0 2 0 ).  H o w e v e r,
R o o s et al. ( 2 0 1 9) c o n cl u d e d t h at b r y o p h yt e s p e ci e s t u r n o v e r r at h e r t h a n i nt r a s p e cifi c v a ri a-
ti o n  d r o v e c h a n g e s i n c o m m u nit y a b u n d a n c e- w ei g ht e d  m e a n s of all si x  m e a s u r e d t r ait s
( N a n d P c o n c e nt r ati o n a n d r ati o, p H, s p e cifi c l e af a r e a, a n d  w at e r  h ol di n g c a p a cit y) a c r o s s
a n el e v ati o n al g r a di e nt. T hi s s u p p o rt s t h e p o s si bilit y t o a s si g n b r y o p h yt e s p e ci e s t o g r o u p s,
w hi c h c o ul d r e p r e s e nt c e rt ai n e c o s y st e m f u n cti o n s.

6 1 4 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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Gr o u pi n g  of  br y o p h yt e s

P r e vi o u s g r o u pi n g  of  b r y o p h y t e s

D u ri n g ( 1 9 7 9 , 1 9 9 2 ) i d e ntifi e d lif e  hi st o r y t y p e s t o cl a s sif y b r y o p h yt e s a c c o r di n g t o lif e
st r at e gi e s ( e. g., lif e s p a n a n d r e p r o d u cti v e st r at e g y, a g e a n d eff o rt). Lif e  hi st o r y t y p e s  m a y
d e p e n d o n t h e e n vi r o n m e nt a n d lif e  hi st o r y t r ait s a r e li k el y a k e y t o  u n d e r st a n di n g b r y o-
p h y t e  p o p ul a ti o n  d y n a mi c s ( A u s t r h ei m et al. 2 0 0 5 );  h o w e v e r, t h e y  d o  n o t  p r o vi d e f ull
i n si g ht s i nt o b r y o p h yt e f u n cti o n al r ol e s i n t h e e c o s y st e m.  C u r r e ntl y, t h e  m aj o rit y of t r ait
d a t a f o r  b r y o p h y t e s  o c c u r ri n g i n t h e  T R Y  d a t a b a s e a r e  o n lif e  hi s t o r y t r ai t s ( K a t t g e
et al. 2 0 2 0 ).

T h e g r o wt h f o r m cl a s sifi c ati o n  h a s oft e n b e e n  u s e d i n c o m bi n ati o n  wit h lif e f o r m a n d
( o r)  p e ri c h a eti al  p o siti o n i n t h e lit e r at u r e. L a F a r g e- E n gl a n d ( 1 9 9 6) di sti n g ui s h e d g r o wt h
f o r m, lif e f o r m, a n d p e ri c h a eti al p o siti o n a n d i n di c at e d  w hi c h a r e e n vi r o n m e nt all y  m o di-
fi e d v e r s u s g e n eti c all y fi x e d.  T hi s  p r o vi d e d a c o m p r e h e n si v e a n d  u n a m bi g u o u s  w a y t o
a s s e s s t h e st r u ct u r e of  m o s s ( B r y o p h yt a) i n di vi d u al s. T h e y r ef e r t o g r o wt h f o r m a s t h e st r u c-
t u r e of i n di vi d u al s h o ot s, i n cl u di n g  di r e cti o n of g r o wt h a n d  b r a n c h f o r m.  H e r e, g r o wt h
f o r m ( m o difi e d  b y t h e e n vi r o n m e n t) i s  diff e r e n ti a t e d f r o m t h e  p e ri c h a e ti al  p o si ti o n
(L a F a r g e- E n gl a n d 1 9 9 6 ). P e ri c h a eti al  p o siti o n,  w hi c h cl a s sifi e s a c r o c a r p y, cl a d o c a r p y, a n d
pl e u r o c a r p y, i s a n al y z e d a n d r e vi e w e d  wi t h a n e v ol u ti o n a r y  p e r s p e c ti v e  wi t hi n  m aj o r
B r y o p h yt a li n e a g e s. H utt u n e n et al. ( 2 0 1 8) m a p p e d “ c a r p y ” p h yl o g e n eti c all y a c r o s s t h e li n e-
a g e s i n a n e xt e n si v e r e vi e w o n b r y o p h yt e f u n cti o n al t r ait s. T h e y s h o w e d t h at p e ri c h a eti al
p o siti o n al o n e d o e s  n ot d et e r mi n e t h e e c o s y st e m f u n cti o n of b r y o p h yt e s o r  h o w  p o p ul a-
ti o n s r e s p o n d t o e n vi r o n m e nt al c h a n g e.  G r o wt h f o r m,  b y c o nt r a st, s e e m s t o i nfl u e n c e
h o w s h o ot s a r e o r g a ni z e d i n c ol o ni e s,  w hi c h i s t h o u g ht t o b e i m p o rt a nt f o r e c o s y st e m f u n c-
ti o ni n g (B at e s 1 9 9 8 ).

T h e lif e f o r m cl a s sifi c ati o n of b r y o p h yt e s  w a s d e v el o p e d b y Gi mi n g h a m a n d  R o b e rt s o n
( 1 9 5 0) a n d l at e r r efi n e d a n d  m o difi e d  b y Gi mi n g h a m a n d  Bi r s e ( 1 9 5 7) ; M ä g d ef r a u ( 1 9 8 2) ;
L o n g t o n ( 1 9 8 8) ; G r a c e ( 1 9 9 5) ; B a t e s ( 1 9 9 8) ; Hill e t al. ( 2 0 0 7) a n d V a n d e r p o o r t e n a n d
G offi n et ( 2 0 0 9) .  T h e cl a s sifi c ati o n i s  b a s e d o n t h e o r g a ni z ati o n of t h e c ol o n y ( g r o u p of
s h o ot s), alt h o u g h e x a ct g r o u p s diff e r b et w e e n a ut h o r s. T h e lif e f o r m cl a s sifi c ati o n i nt e g r a-
t e s s h o ot  m o r p h ol o g y, s u c h a s b r a n c hi n g p att e r n, g r o wt h di r e cti o n, a n d c ol o n y st r u ct u r e.
G r a c e ( 1 9 9 5) s h o w e d t h at lif e f o r m s a r e e a sil y i d e ntifi a bl e i n t h e fi el d a c r o s s diff e r e nt l e v el s
of b r y o p h yt e i d e ntifi c ati o n s kill. I m p o rt a ntl y, it i s c o n v e ni e nt a n d  m e a ni n gf ul t o vi e w b r y o-
p h yt e s i n t e r m s of c ol o ni e s r at h e r t h a n i n di vi d u al s t o  u n d e r st a n d t h ei r eff e ct s o n e c o s y s-
t e m s (B at e s 1 9 9 8 ; H utt u n e n et al. 2 0 1 8 ). S o m e  p h y si c al c ol o n y  p r o p e rti e s, s u c h a s  d e n sit y
a n d t hi c k n e s s, a r e di r e ctl y r el at e d t o e c o s y st e m f u n cti o n, f o r e x a m pl e, i n s ul ati o n c a p a cit y
a n d  w at e r  h ol di n g c a p a cit y ( G o r n all et al. 2 0 0 7 ; El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ; S o u d zil o v s k ai a et al.
2 0 1 3 ),  w h e r e a s it i s  u n k n o w n  w h et h e r c h e mi c al p r o p e rti e s s u c h a s  N c o nt e nt a r e li n k e d t o
c ol o n y st r u ct u r e. T h r o u g h t h ei r c ol o n y f e at u r e s b r y o p h yt e s al s o aff e ct t h e bi oti c e n vi r o n-
m e n t, e. g.,  b y  h o s ti n g s p e cifi c  mi c r of a u n a a n d  m e s of a u n a c o m m u ni ti e s a n d t h r o u g h
c o m p etiti o n  wit h o r f a cilit ati o n of ot h e r  pl a nt s.  C ol o ni e s i n t u n d r a e c o s y st e m s  m a y b e a
mi xt u r e of s e v e r al s p e ci e s ( s e e b el o w),  w hi c h i s a li mit ati o n t o t h e lif e f o r m cl a s sifi c ati o n.
I n c o n cl u si o n,  wit h t h ei r i d e ntifi a bilit y a n d e c ol o gi c al r el e v a n c e, lif e f o r m s i nt e g r at e  m a n y
of t h e d e si r e d f e at u r e s f o r a p ri o ri d efi n e d b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s.

M o difi e d “ lif e f o r m” a s  B F G s

O u r  p ri m a r y ai m i s t o i m p r o v e t h e r e p r e s e nt ati o n of f u n cti o n all y diff e r e nt b r y o p h yt e s i n
st u di e s of t u n d r a e c o s y st e m s  b y ( 1) f o c u si n g o n t h e s p e cifi c c o nt e xt of t h ei r r e s p o n s e s t o
e n vi r o n m e nt al c h a n g e s a n d t h ei r eff e ct s o n k e y e c o s y st e m f u n cti o n s, a n d t o e n c o u r a g e t hi s
b y ( 2) p r o p o si n g fi el d-i d e ntifi a bl e b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s a s a n alt e r n ati v e t o d et e r mi-
n ati o n at eit h e r t h e  hi g h e st l e v el, “ s p e ci e s ” , a n d oft e n  n ot f e a si bl e l e v el o r t h e l o w e st l e v el,

L ett et al. 6 1 5
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“ b r y o p h yt e ” , of r e s ol uti o n,  w hi c h i s t o o c o a r s e t o b e  u s ef ul. T h e r ef o r e, o u r  B F G s a r e c h o s e n
t o b e a s  m o r p h ol o gi c all y di sti n ct a s p o s si bl e t o ai d fi el d i d e ntifi c ati o n. T h e  B F G s a r e o r g a n-
i z e d a s a k e y (Fi g. 2 ). T h e fi r st st e p s f oll o w t h e  B riti s h Fi el d Fl o r a f o r  M o s s e s a n d Li v e r w o rt s
(At h e rt o n et al. 2 0 1 0 ) a n d r el y o n  m o r p h ol o gi c al diff e r e n c e s i n  m a c r o- c h a r a ct e ri sti c s of t h e
s h o ot s a n d t h alli, i n cl u di n g  b r a n c hi n g  p att e r n, a n d l at e r st e p s  di vi d e g r o u p s  b a s e d o n
c ol o n y st r u ct u r e, i. e., lif e f o r m s ( Fi g. 2 ).  B y c o m bi ni n g t h e g r o wt h f o r m a n d lif e f o r m c o n-
c e pt s,  w e o pti mi z e t h e p o s si bilit y t o  h a v e f u n cti o n all y a n d  m o r p h ol o gi c al di sti n ct g r o u p s,
w hi c h a r e al s o t a x o n o mi c all y di sti n ct.

T h e fi r st s plit di vi d e s b r y o p h yt e s i nt o t h o s e  wit h t h all u s a n d t h o s e  wit h l e a v e s ( Fi g. 2 a ).
T h e “ T h all oi d ” g r o u p c o n t ai n s li v e r w o r t s a n d  h o r n w o r t s ( M a r c h a n ti o p h y t a a n d
A nt h o c e r ot o p h yt a, Fi g.  A 1 ). L e af y b r y o p h yt e s a r e di vi d e d b a s e d o n t h e c h a r a ct e ri sti c s a n d
pl a c e m e n t  of t h e l e a v e s ( Fi g. 2 b ). L e a v e s c a n  b e a r r a n g e d ei t h e r i n 2– 3 r a n k s, m o s tl y
r o u n d e d o r 2-l o b e d, a n d al w a y s  wit h o ut  n e r v e s, “ L e af y li v e r w o rt s ” , o r  h a v e l e a v e s  w hi c h
a r e a r r a n g e d i n a s pi r al a n d oft e n  wit h a  n e r v e a n d a c ut e ti p,  m o s s e s ( B r y o p h yt a).  M o s s e s
a r e f u r t h e r  di vi d e d i n t o t h o s e  wi t h a c a pi t ul u m, i. e., “ S p h a g n u m ” a n d t h o s e  wi t h o u t
c a pit ul u m, i. e.,  n o n- S p h a g n u m (Fi g. 2 c). T h e g r o u p a n d g e n u s S p h a g n u m i s e a sil y r e c o g ni z e d
i n t h e fi el d a s  n o ot h e r b r y o p h yt e s  h a v e a c a pit ul u m.  N o n-S p h a g n u m m o s s e s a r e di vi d e d i nt o
t h o s e  wit h b r a n c h e d s h o ot s a n d t h o s e  wit h s h o ot s  n ot o r i nf r e q u e ntl y b r a n c hi n g ( Fi g. 2 d )
r o u g hl y c o r r e s p o n di n g t o pl e u r o c a r p s a n d a c r o c a r p s; cl a d o c a r p s f all i nt o b ot h g r o u p s.

C ol o ni e s  wi t h s h o o t s  n o t  o r i n f r e q u e n tl y  b r a n c hi n g a r e  di vi d e d i n t o t h o s e  wi t h
t hi c k,  n o n- t r a n s p a r e n t l e a v e s a n d t h o s e  wi t h t hi n,  m o r e t r a n s p a r e n t l e a v e s ( Fi g. 2 e ).
N o n-t r a n s p a r e nt l e a v e s a r e a f e at u r e of “ P ol yt ri c h al e s ” (Fi g.  A 1 ) a n d a r e c a u s e d b y l a m ell a e
o n t h e s u rf a c e  of t h e l e a v e s.  T h e s e l a m ell a e a r e  u s u all y vi si bl e  wit h a  h a n d l e n s  b u t a
c o m m o n f e at u r e of t hi s g r o u p i s t h at st e m s a n d l e a v e s t e n d t o b e st u r di e r t h a n i n i n di vi d-
u al s i n t h e c o nt r a sti n g g r o u p. T h e c o nt r a sti n g g r o u p,  m o s s e s  wit h t hi n,  m o r e t r a n s p a r e nt
l e a v e s, f o r m a l a r g e g r o u p,  w hi c h i s  di vi d e d i n t o “ C u s hi o n s ” a n d “ U n b r a n c h e d t u rf s ”
(Fi g. 2 f). “ U n b r a n c h e d t u rf s ” c o r r e s p o n d t o  B a t e s ’ t u rf s ( B at e s 1 9 9 8 ), e x c e p t o u r g r o u p
i n cl u d e s o nl y a c r o c a r p s.  All s h o ot s g r o w v e rti c all y f r o m t h e s u b st r at e a n d, d e p e n di n g o n
t h e l e n gt h of t h e s h o ot s, “ U n b r a n c h e d t u rf s ” a r e  di vi d e d i nt o “ S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf s ”
(< 5 c m) a n d “ T all u n b r a n c h e d t u rf s” (> 5 c m, Fi g. 2 g ). T h e “ C u s hi o n s ” h a v e  d o m e- s h a p e d
c ol o ni e s ( a s i n “ c u s hi o n pl a nt s ” s u c h a s Sil e n e ac a ulis ( L.) J a c q.). “ C u s hi o n s ” a r e di vi d e d i nt o
“ S m all c u s hi o n s ” a n d “ L a r g e c u s hi o n s ” . S m all c u s hi o n s  h a v e s h o o t s e m e r gi n g f r o m a
s h a r e d, c e n t r al  o ri gi n s o t h a t s h o o t s g r o w c e n t rif u g all y a n d a r e l e s s t h a n 5 c m  d e e p,
Fi g. 2 h ), e. g., g e n e r a Gri m mi a a n d A n d r e a e a . “ L a r g e c u s hi o n s ” a r e  m o r e t h a n 5 c m d e e p a n d
m a y o r  m a y  n ot  h a v e s h o ot s g r o wi n g f r o m a c e nt r al p oi nt. S p e ci e s of t hi s g r o u p al s o a p p e a r
i n ot h e r  B F G s, e. g., R ac o mitri u m l a n u gi n os u m i n b r a n c h e d t u rf ( s e e b el o w) o r L e uc o br y u m gl a u-
c u m ( H e d w.)  Å n g st r., Dic r a n u m el o n g at u m S c hl ei c h. e x S c h w ä g r., a n d A n o ect a n gi u m a esti v u m
( H e d w.)  Mitt., i n t all  u n b r a n c h e d t u rf s.

C ol o ni e s  wi t h  b r a n c h e d s h o o t s a r e  di vi d e d i n t o “ D e n d r oi d ” , “ W e f t ” , “ M a t ” a n d
“ B r a n c h e d t u r f ” (Fi g. 2 i).  T h e  d e n d r oi d cl a s si fi c a ti o n i s t e c h ni c all y a g r o w t h f o r m.
D e n d r oi d s  h a v e s h o ot s t h at e xt e n d f r o m  h o ri z o nt al st e m a n d  h a v e b r a n c h e s pl a c e d t o w a r d s
t h e ti p of t h e s h o ot  m a ki n g t h e m r e s e m bl e  mi ni at u r e t r e e s. T hi s i s a s m all g r o u p a n d t h e
m o st c o m m o n s p e ci e s i n t u n d r a e c o s y st e m s i s Cli m a ci u m d e n d r oi d es ( H e d w.) F.  W e b e r  &
D.  M o h r,  b ut al s o e. g., T h a m n o b r y u m al o p ec u r u m Ni e u wl. a n d Is ot h eci u m al o p ec u r oi d es ( L a m.
e x  D u b oi s) I s o v. a r e f o u n d i n s u b a r cti c a r e a s.  W eft s al s o  h a v e st r o n gl y  b r a n c h e d s h o ot s,
b ut b r a n c h e s a r e di st ri b ut e d t h r o u g h o ut t h e e nti r e st e m gi vi n g ri s e t o t h e c oll o q ui al  n a m e,
f e at h e r  m o s s.  C ol o ni e s a p p e a r l o o s e a n d c h a oti c  wit h l a r g e  h e a vil y b r a n c h e d s h o ot s g r o w-
i n g  b ot h v e rti c all y a n d  h o ri z o nt all y.  T h e e m bl e m ati c  b o r e al s p e ci e s Pl e u r o zi u m s c h r e b e ri
( H e d w.) S c hi m p. a n d H yl oc o mi u m s pl e n d e ns ( H e d w.) S c hi m p. b el o n g t o t hi s g r o u p. S h o ot s of
t h e  M at g r o u p g r o w  h o ri z o nt al t o t h e s u b st r at e. Ti p s of s h o ot s c a n  b e c o m e e r e ct, gi vi n g
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Fi g. 2. B r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ( B F G s) b uil di n g o n s h o ot  m o r p h ol o g y a n d lif e f o r m s ( M ä g d ef r a u 1 9 8 2 ). T h e l eft di a g r a m f u n cti o n s a s a k e y,  w hi c h s plit s b r y o p h yt e s

i nt o 1 2  B F G s li st e d i n t h e ri g ht p a n el  wit h t h ei r a b b r e vi ati o n s ( A b b.), s h o rt d e s c ri pti o n s a n d e x a m pl e s of s p e ci e s. T h e k e y st a rt s at t h e g r e y b u b bl e a n d di c h ot o mi e s
l e a di n g f r o m e a c h st e p a r e i n di c at e d  wit h a  n u m b e r a n d s a m e c ol o r a r r o w. T h e 1 2  B F G s a r e pl a c e d at t h e p e ri p h e r y.  R e d c r o s s e d ci r cl e s  m a r k “ n ot S p h a g n u m ” o r “ n ot

P ol yt ri c h al e s ” .  G r o u p s o ri gi n ati n g f r o m o r a n g e  b u b bl e s c a n  b e c oll at e d t o f o r m  b r o a d e r f u n cti o n al g r o u p s.  N ot e, i n  n at u r e  b r y o p h yt e s oft e n o c c u r a s a  mi xt u r e of
s p e ci e s,  u s u all y i n di vi d u al s o c c u p y t h e s a m e  B F G, b ut if t h e y d o  n ot, t h e  m o st a b u n d a nt  B F G s h o ul d b e r e c o r d e d.

Lett et al.
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t h e  m at a r o u g h e r s u rf a c e a s d e s c ri b e d b y B at e s ( 1 9 9 8) , b ut g e n e r all y t h e b r a n c h e d s h o ot s li e
fl at o n t h e s u rf a c e a n d, t h e r ef o r e,  h a v e a r at h e r c o m p a ct a p p e a r a n c e.  M at s a r e oft e n f o u n d
o n s oli d s u b st r at e s li k e l o g s o r st o n e s.  B r a n c h e d t u rf f o r m s a  n e w g r o u p c o nt ai ni n g pl e u r o-
c a r p a n d cl a d o c a r p f o r mi n g t u rf s. Li k e t h e  u n b r a n c h e d t u rf, t h e y  h a v e e r e ct s h o ot s b ut dif-
f e r i n t h at t h ei r s h o ot s a r e b r a n c h e d, alt h o u g h  u s u all y  n ot a s b r a n c h e d a s t h e  W eft s. T h e
a b u n d a n t t u n d r a s p e ci e s T o m e nt y p n u m nit e n s ( H e d w.) L o e s k e a n d s p e ci e s f r o m t h e
R ac o mitri u m g e n u s b el o n g t o t hi s g r o u p.

T h e 1 2  B F G s ( Fi g. 2 )  d o  n ot e n c o m p a s s all t u n d r a  b r y o p h yt e s p e ci e s  b ut f o c u s o n t h e
p e r e n ni al  b r y o p h yt e s,  w hi c h c o n stit ut e t h e v a st  m aj o rit y of s p e ci e s (i n t h e  B riti s h  b r y o-
p h yt e fl o r a, 9 0 % of s p e ci e s a r e  p e r e n ni al, Hill et al. 2 0 0 7 ).  M o st s p e ci e s c a n b e a s c ri b e d t o
o nl y o n e  B F G b ut s o m e v a ri a bl e s p e ci e s  will  h a v e a  p ri m a r y a n d a s e c o n d a r y lif e f o r m, a s
r e c o g ni z e d  b y Hill et al. ( 2 0 0 7) . F o r e x a m pl e, t h e cl a d o c a r p o u s R ac o mit ri u m l a n u gi n os u m i s
oft e n q uit e b r a n c h e d a n d c a n f o r m c o nti n u o u s a n d oft e n d e e p l a y e r s,  w hi c h  w o ul d  pl a c e
it i n t h e “ b r a n c h e d t u rf ” g r o u p. I n  m o r e e x p o s e d sit e s  wit h l e s s v e g et ati o n c o v e r, it c a n
f o r m  d e n s e c u s hi o n s a n d  w o ul d t h e r ef o r e  b e  b ett e r  pl a c e d  wit hi n t h e “ L a r g e c u s hi o n ”
g r o u p. F u rt h e r m o r e, alt h o u g h s p e ci e s  wit hi n e a c h  B F G d o  n ot  n e c e s s a ril y s h a r e all c h a r a c-
t e ri sti c s (D o r m a n n a n d  W o o di n 2 0 0 2 ; D o r r e p a al 2 0 0 7 )  w e a r g u e t h at o u r b r y o p h yt e f u n c-
ti o n al g r o u p s  will i n c r e a s e r e s ol uti o n i n t u n d r a e c o s y s t e m s t u di e s c o m p a r e d  wit h t h e
f r e q u e nt l u m pi n g of all b r y o p h yt e s i nt o o n e o r v e r y f e w f u n cti o n al g r o u p s.

E c o s y s t e m f u n c ti o n s  of t h e  B F G s

W e a s s e s s e d  w h et h e r o u r c h oi c e of fi el d-i d e ntifi a bl e  b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s c a n
l e a d t o a  m o r e  m e a ni n gf ul r e p r e s e nt ati o n of t u n d r a b r y o p h yt e s i n t h e st u d y of t h ei r e c o s y s-
t e m f u n cti o n b y i n v e sti g ati n g  h o w t h e g r o u p s s e p a r at e f o r o n e k e y t r ait t h at i s f r e q u e ntl y
m e a s u r e d, t h e  W H C.  A s s u c h, if  B F G s s e p a r at e i nt o  m o r e t h a n o n e cl u st e r,  w e c a n c o n cl u d e
t h a t t h e r e s ol u ti o n f o r t h a t t r ai t i s i m p r o v e d c o m p a r e d  wi t h t h e c o m m o nl y  u s e d
“ b r y o p h yt e s ” .  C u r r e ntl y b r y o p h yt e t r ait d at a a r e p o o rl y r e p r e s e nt e d i n gl o b al a n d r e gi o n al
t r ait d at a b a s e s s u c h a s t h e T R Y (K att g e et al. 2 0 2 0 ) a n d t h e t u n d r a pl a nt s p e cifi c T u n d r a T r ait
T e a m  d at a b a s e ( Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 ),  w hi c h li mit s t h e  p o s si bilit y t o f ull y t e st t h e  B F G s.
H o w e v e r, a  wi d e s e t  of e c o s y s t e m f u n c ti o n s a r e  ulti m a t el y li n k e d t o  b r y o p h y t e  w a t e r
b al a n c e.  W at e r c o nt e nt, i n t u r n,  d e p e n d s o n  h a bit at, s e a s o n al cli m at e a n d t h e s p e ci e s-
s p e cifi c a bilit y of b r y o p h yt e s t o r et ai n a n d  h ol d  w at e r. T h e t r ait  W H C i s d et e r mi n e d b y a
s et of ot h e r t r ait s, s u c h a s c ol o n y d e n sit y, a n d l e af a n d s h o ot  m o r p h ol o g y ( El u m e e v a et al.
2 0 1 1 ).  W at e r c o nt e nt i s i m p o rt a nt f o r  k e y  b r y o p h yt e t r ait s s u c h a s i n s ul ati o n c a p a cit y,
al b e d o, fl a m m a bilit y, g r o wt h a n d a s s o ci ati o n  wit h  N 2 -fi xi n g  b a ct e ri a (C o r n eli s s e n et al.
2 0 0 7 ; M a y et al. 2 0 1 8 ).

T o a s s e s s if o u r g r o u p s i n d e e d p e rf o r m b ett e r t h a n t h o s e p r e vi o u sl y i d e ntifi e d,  w e al s o
c o m p a r e d  o u r g r o u p s  wi t h t h r e e  p r e vi o u s g r o u pi n g s y s t e m s.  W e c h o s e t h e lif e f o r m
cl a s sifi c ati o n  b y G r a c e ( 1 9 9 5) , a s t hi s  h a s  b e e n t e st e d o n  n o n- e x p e rt  p e o pl e a n d f o u n d t o
b e  u s e r-f ri e n dl y, a n d it i s  m o st si mil a r t o o u r g r o u p s  wit h S p h a g n u m d efi n e d a s a s e p a r at e
g r o u p, “ w h o rl e d  b r a n c h e d t u r f ” .  W e i n cl u d e d t h e  p ri m a r y lif e f o r m s a s  d efi n e d  b y
B e r n h a r dt- R ö m e r m a n n et al. ( 2 0 1 8) , b e c a u s e t h e s e a r e t h e  m o st r e c e nt of t h e lif e f o r m cl a s-
sifi c ati o n s.  A s a t hi r d g r o u pi n g s y st e m,  w e i n cl u d e d p e ri c h a eti al p o siti o n ( L a F a r g e- E n gl a n d
1 9 9 6 ),  wit h t h e o nl y a d a pt ati o n t h at  w e i n cl u d e d li v e r w o rt s a s a s e p a r at e g r o u p.

W H C d at a c oll e cti o n a n d a n al ysis

W e c oll at e d e xi sti n g  d at a o n  W H C,  d efi n e d a s  m a xi m u m  w at e r  h el d  p e r g r a m of  d r y
m a s s of  b r y o p h yt e s h o ot s o r  m o n o s p e cifi c  b r y o p h yt e c ol o ni e s. T h e f ull  d at a s et i n cl u d e d
1 3 6 0 o b s e r v ati o n s of 5 9 s p e ci e s f r o m b ot h p u bli s h e d a n d  u n p u bli s h e d st u di e s.  All d at a  w e r e
f r o m t u n d r a e c o s y s t e m s, e x c e p t  o n e  N o r w e gi a n c o a s t al  h e a t hl a n d s t u d y ( S. B.  R ui,
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V.  V a n d vi k, a n d S.  H a u g u m,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 8).  Alt h o u g h t h e  m et h o d a c r o s s st u di e s
di d  n ot f oll o w a n y st a n d a r di z e d p r ot o c ol t h e st u di e s c o ul d b e g r o u p e d i nt o t h r e e  m et h o d s
of  m e a s u ri n g  W H C, a s “ i nt e r n all y” ( S h o oti nt) a n d “ i nt e r n al a n d e xt e r n all y” ( S h o oti nt+ e xt )
h el d  w a t e r i n s h o ot s a n d f o r  w h ol e  b r y o p h yt e c ol o ni e s ( s e e A p p e n di x  T a bl e  A 1 f o r t h e
d e s c ri pti o n s of  m et h o d s f o r t h e i n di vi d u al st u di e s).  Alt h o u g h c ol o ni e s r e p r e s e nt t h e  m o st
r e ali sti c fi el d sit u ati o n,  m e a s u r e m e nt s at t h e s h o ot l e v el a r e l e s s d e st r u cti v e a n d, t h e r ef o r e,
p o s si bl e t o c o n d u ct i n l o n g-t e r m e x p e ri m e nt al pl ot s a n d oft e n d at a  will, t h e r ef o r e, e xi st i n
t hi s f o r m. I nt e r n all y  h el d  w at e r i s li k el y  w h at  di r e ctl y li n k s t o  p h y si ol o gi c al  p r o c e s s e s
t a ki n g  pl a c e i n si d e  b r y o p h yt e c ell s  b ut i s li k el y  ulti m at el y  d e p e n d e nt o n c ol o n y  W H C.
W H C S h o ot i nt d at a i n cl u d e d 3 6 s p e ci e s r e p r e s e nti n g 7  B F G s ( El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ; Mi c h el
et al. 2 0 1 2 ; R o o s et al. 2 0 1 9 ; v a n Z uijl e n et al. 2 0 2 1 ).  W H C S h o oti nt+ e xt ,  d at a i n cl u d e d 2 8 s p e-
ci e s r e p r e s e nti n g 8  B F G s ( S. B.  R ui,  V.  V a n d vi k, a n d S.  H a u g u m,  u n p u bli s h e d  d at a, 2 0 1 8;
El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ;  A. M.  R z e p c z y n s k a,  A.  Mi c h el s e n, a n d S. L ett,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 9)
a n d  W H C c ol o n y  d a t a i n cl u d e d 3 3 s p e ci e s r e p r e s e n ti n g 7  B F G s ( El u m e e v a e t al. 2 0 1 1 ;
I. S. J ́o n s d ́otti r,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 2 0; L ett et al. 2 0 1 7 ; Li u a n d  R o u s k 2 0 2 1 ; M a y et al. 2 0 1 8 ;
Mi c h el et al. 2 0 1 2 ;  A. M.  R z e p c z y n s k a,  A.  Mi c h el s e n, a n d S. L ett,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 9).

C o r r el ati o n a n al y s e s  wit h a v e r a g e d s p e ci e s  W H C v al u e s s h o w e d t h at  W H C of  w h ol e c ol-
o ni e s a n d  W H C of S h o ot i nt+ e xt w e r e  w ell c o r r el at e d ( Fi g.  A 2 a ),  w h e r e a s  W H C S h o oti nt di d
n ot c o r r el at e  wit h ot h e r  w a y s of  m e a s u ri n g  W H C ( Fi g.  A 2 b , c).  D at a f o r  W H C S h o oti nt w a s,
t h e r ef o r e, e x cl u d e d f r o m f u rt h e r a n al y s e s. T h e r e m ai ni n g  d at a s et i n cl u d e d 9 6 3 o b s e r v a-
ti o n s of 3 7  b r y o p h yt e s p e ci e s,  w hi c h  w e a s si g n e d t o ei g ht  diff e r e nt  B F G s ( Fi g. 3 , Fi g.  A 3 )
a n d t o e xi sti n g g r o u pi n g s c h e m e s,  n a m el y “ p e ri c h a eti al  p o siti o n ” ( Li v e r w o rt s g r o u p e d
s e p a r at el y) ( L a F a r g e- E n gl a n d 1 9 9 6 ), lif e f o r m a c c o r di n g t o G r a c e ( 1 9 9 5) a n d lif e f o r m a c c o r d-
i n g t o t h e  B r y F o r T r ait  d at a b a s e (B e r n h a r dt- R ö m e r m a n n et al. 2 0 1 8 ).  Diff e r e n c e s i n  W H C
b et w e e n g r o u p s  wit hi n t h e diff e r e nt g r o u pi n g s c h e m e s  w e r e a n al y z e d  wit h a  mi x e d- eff e ct
m o d el f oll o w e d b y T u k e y ’s  H S D t e st ( s e e A p p e n di x  A ).  All d at a  w e r e  h a n dl e d a n d a n al y z e d
i n  R v e r si o n 4. 0. 3 (R  C o r e T e a m 2 0 2 0 ).

T u n d r a b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u ps i n r el ati o n t o  W H C

T h r e e cl u s t e r s  wi t h  di s ti n c t  W H C ( S h o o t i n t+ e x t a n d c ol o n y)  m a t e ri ali z e d f r o m  o u r
a n al y si s ( Fi g. 3 ). “ S p h a g n u m ” h a d t h e  hi g h e st  W H C,  wit h a n a v e r a g e of 1 7 g  w at e r p e r g d r y
w ei g h t f o r c ol o ni e s a n d S h o o t i n t+ e x t .  T h e  hi g h  W H C  of S p h a g n u m s p e ci e s i s  p ri m a ril y
att ri b ut e d t o t h ei r s p e ci ali z e d  h y ali n e c ell s,  w hi c h g r e atl y i n c r e a s e t h ei r  w at e r  h ol di n g
c a p a cit y.  Wit h 2 g/ g, “ P ol yt ri c h al e s ” h a d t h e l o w e st  W H C a n d t h e r e  w a s littl e v a ri ati o n
b et w e e n s p e ci e s  wit hi n t h e g r o u p. P ol yt ri c h al e s a r e  u ni q u e i n s e v e r al  w a y s a s t h e y  h a v e
r el ati v el y  w ell- d e v el o p e d  w at e r c o n d u cti n g ti s s u e a n d r o ot-li k e st r u ct u r e s, r hi z oi d s a n d
w a x y l e a v e s, a f e at u r e t h at r e d u c e s  w at e r e v a p o r ati o n r at h e r t h a n i n c r e a si n g  w at e r st o r a g e.
T h e f o u r g r o u p s, “ W eft ” , “ M at s ” , “ T all a n d S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf ” , a n d “ B r a n c h e d t u rf ” h a d
i nt e r m e di at e  W H C a n d  di d  n ot  diff e r f r o m e a c h ot h e r. L a r g e v a ri ati o n  b et w e e n s p e ci e s
wit hi n t h o s e g r o u p s ( Fi g.  A 3 ) s h o w s t h at  n ot all o u r g r o u p s  di sti n g ui s h t h e m s el v e s f r o m
e a c h ot h e r i n t e r m s of  W H C. P a rti c ul a rl y t h e g r o u p s “ S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf ” a n d “ T all
u n b r a n c h e d t u rf ” di s pl a y e d al m o st a s  m u c h v a ri ati o n  b et w e e n s p e ci e s  wit hi n g r o u p s a s
t h e e nti r e s p e ct r u m of t h e d at a s et.  A b ett e r s e p a r ati o n b et w e e n t h o s e g r o u p s  mi g ht  h a v e
b e e n a c hi e v e d b y  u s e of st a n d a r di z e d p r ot o c ol s o r a l a r g e r  n u m b e r of s p e ci e s r e p r e s e nti n g
e a c h g r o u p.  H o w e v e r, t h e g r o u p s  p o s si bl y  diff e r i n  o t h e r f u n c ti o n al t r ai t s a n d t h u s
r e p r e s e nt f u n cti o n all y di sti n ct s p e ci e s cl u st e r s, a n d t hi s s h o ul d b e t e st e d i n f ut u r e  w o r k.

F o u r of o u r g r o u p s  w e r e  n ot r e p r e s e nt e d i n t h e a n al y s e s.  Of t h e s e, “ T h all oi d ” i s,  wit h it s
a b s e n c e of l e a v e s, t h e  m o r p h ol o gi c all y  m o st  di sti n ct. F r o m t hi s g r o u p M a rc h a nti a f oli ac e a
Mi t t. a n d M o n o cl e a f o rst e ri H o o k. f r o m  N e w  Z e al a n d f o r e s t s  h a d  W H C  of 2 0 a n d 1 0 g/ g,
r e s p e cti v el y ( G r e e n a n d S n el g a r 1 9 8 2 ),  w hi c h i s  wit hi n t h e  u p p e r e n d t h e s p e ct r u m c o v e r e d
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i n o u r st u d y. “ C u s hi o n s ” , l a r g e a n d s m all,  w e r e al s o  n ot r e p r e s e nt e d b y o u r d at a.  C u s hi o n
g r o wt h i s c o n si d e r e d a n a d a pt ati o n t o  w at e r c o n s e r v ati o n a n d l o w t e m p e r at u r e s ( Ri c e a n d
S c h n ei d e r 2 0 0 4 ; S a n d-J e n s e n a n d  H a m m e r 2 0 1 2 ). T h e  W H C of “ D e n d r oi d ” b r y o p h yt e s  h a s
n ot b e e n st u di e d b ut t h e d e n d r oi d lif e f o r m i s a s s o ci at e d  wit h  h a bit at s of r el ati v el y  hi g h
m oi st u r e o r  h u mi dit y ( At h e rt o n et al. 2 0 1 0 ).  D e n d r oi d s g r o w i n l o o s e p at c h e s, oft e n i nt e r-
mi n gl e d  wit h ot h e r s p e ci e s, a n d  wit h li mit e d b r a n c h e s at t h e l o w e r st e m,  w hi c h c o ul d s u g-
g e st t h at t h ei r  W H C i s  n ot i m p r o v e d b y c ol o n y st r u ct u r e.

T u n d r a b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u ps a n d ot h e r f u n cti o n al t r aits

D at a at t h e s p e ci e s l e v el f o r  m o r e t h a n o n e f u n cti o n al t r ait a r e r e q ui r e d t o f ull y  u n d e r-
st a n d t h e f u n cti o n al r ol e s of e a c h  B F G.  W at e r  h ol di n g c a p a cit y i s o nl y o n e of  m a n y i m p o r-
t a nt t r ait s  w hi c h r el at e  b r y o p h yt e s t o  k e y e c o s y st e m f u n cti o n s ( C o r n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ),
a n d t h e  B F G s a r e li k el y t o cl u st e r i n  u ni q u e  w a y s f o r diff e r e nt f u n cti o n al t r ait s.  H e r e,  w e

Fi g. 3. W at e r  h ol di n g c a p a cit y ( W H C, g  w at e r p e r g d r y  m a s s b r y o p h yt e, g/ g) a n al y z e d a c r o s s e a c h of f o u r g r o u pi n g
s c h e m e s.  Bl a c k d ot s a r e s p e ci e s  m e a n s a n d g r e y di a m o n d s a r e g r o u p  m e a n s. T h e d at a s et i n cl u d e s 9 6 3 o b s e r v ati o n s

of 3 7 s p e ci e s.  E a c h s p e ci e s  w a s a s si g n e d a  b r y o p h yt e f u n c ti o n al g r o u p ( B F G),  p e ri c h a eti al  p o siti o n ( L a F a r g e-
E n gl a n d 1 9 9 6 ), a n d lif e f o r m a c c o r di n g t o B e r n h a r dt- R ö m e r m a n n ( 2 0 1 8) , a n d lif e f o r m f oll o wi n g G r a c e ( 1 9 9 5) .
B F G s a r e r e p r e s e nt e d i n t h e d at a s et b y P o, P ol yt ri c h al e s;  B T,  B r a n c h e d t u rf; L L, L e af y li v e r w o rt s;  W e,  W eft; S U,

S h o r t  u n b r a n c h e d t u rf;  T U,  T all  u n b r a n c h e d t u rf;  M a,  M a t; S p, S p h a g n u m ).  B r y F o r T r ai t Lif e f o r m f oll o wi n g
B e r n h a r d t- R ö m e r m a n n et al ( 2 0 1 8) a r e r e p r e s e n t e d  b y  W ef t,  M at,  T u rf, c u s hi o n a n d s p e ci e s  n o t a s si g n e d t o
g r o u p s ( N A). Lif e f o r m f oll o wi n g G r a c e ( 1 9 9 5) a r e r e p r e s e nt e d  b y L a r g e ( L) c u s hi o n, S m o ot h  m at,  T all ( T) t u rf,

S h o rt ( S) t u rf,  W eft,  R o u g h ( R)  m at, a n d  W h o rl e d b r a n c h ( W B) t u rf.  G r o u p s  wit h diff e r e nt l o w e r- c a s e l ett e r s a r e
si g nifi c a ntl y diff e r e nt,  N. S. i n di c at e  w h e r e g r o u p s t h at a r e  n ot diff e r e nt ( T u k e y ’s  H S D t e st, p < 0. 0 5). F ull v a ri ati o n

wit hi n s p e ci e s f o r e a c h  B F G c a n b e s e e n i n t h e  A p p e n di x Fi g.  A 3 .
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di s c u s s  h o w a d di ti o n al f u n c ti o n al t r ait s,  w hi c h a r e  p r e s u m e d t o  b e of i m p o r t a n c e f o r
e c o s y st e m f u n cti o ni n g, li k el y diff e r b et w e e n t h e  B F G s, i. e., c ol o n y d e n sit y, b r y o p h yt e l a y e r
d e pt h, r el ati v e g r o wt h r at e, d e c o m p o s a bilit y, a n d  n ut ri e nt c o nt e nt, a n d i d e ntif y t h e  n e e d
f o r f u rt h e r r e s e a r c h (Fi g. 4 ).

C ol o n y  d e n sit y t o g et h e r  wit h  b r y o p h yt e l a y e r  d e pt h aff e ct s oil i n s ul ati o n effi ci e n c y,
w hi c h i n t u r n aff e ct s s oil t e m p e r at u r e, o r g a ni c  m att e r  d e c o m p o siti o n,  n ut ri e nt c y cli n g,
a cti v e l a y e r d e pt h, a n d p e r m af r o st ( G o r n all et al. 2 0 0 7 ; S o u d zil o v s k ai a et al. 2 0 1 3 ).  C ol o n y
d e n si t y i s r el a ti v el y l o w i n “ S p h a g n u m ” , “ W ef t ” , a n d “ T all  u n b r a n c h e d t u rf ” , w h e r e a s
“ B r a n c h e d t u rf ” a n d “ P ol yt ri c h al e s ” a r e  B F G s t h at oft e n  h a v e r el ati v el y  hi g h e r  d e n sit y
v al u e s ( Fi g. 4 ).  B r y o p h yt e l a y e r d e pt h o r  m at t hi c k n e s s i s  h e r e d efi n e d a s t h e di st a n c e f r o m
b r y o p h yt e l a y e r s u rf a c e t o t h e p oi nt  w h e r e b r y o p h yt e s h o ot s o r t h alli b e gi n t o di si nt e g r at e.
M a t t hi c k n e s s diff e r s b e t w e e n s o m e B F G s p a r tl y b e c a u s e si z e i s a n e x pli ci t c h a r a c t e r
d efi ni n g s o m e g r o u p s ( “ U n b r a n c h e d t u rf ” a n d “ C u s hi o n ” ).  Al o n g  wit h “ S p h a g n u m ” , “ T all
u n b r a n c h e d t u rf ” a n d “ L a r g e c u s hi o n ” c r e at e r el ati v el y  d e e p  b r y o p h yt e l a y e r s ( Fi g. 4 ).
“ T h all oi d ” b r y o p h yt e s a n d “ M at s ” a r e  n e v e r  d e e p a s t h e y g r o w i n cl o s e c o nt a ct  wit h t h e
s u b st r at e.

T h e c o nt ri b uti o n of b r y o p h yt e s t o e c o s y st e m  C b al a n c e i s  m a nif e st e d b y t h e b r y o p h yt e
l a y e r d e pt h a s t h e b al a n c e b et w e e n t h ei r  n et p ri m a r y p r o d u cti o n a n d litt e r d e c o m p o s a bilit y
l e a d s t o v a ri ati o n i n a c c u m ul ati o n of b r y o p h yt e- d e ri v e d o r g a ni c  m att e r.  B ot h g r o wt h r at e
a n d  d e c o m p o s a bilit y s h o w  hi g h v a ri ati o n  b et w e e n s p e ci e s a n d  p ot e nti all y  b et w e e n t h e
B F G s. St u di e s c o m p a ri n g g r o wt h r at e s b et w e e n m ulti pl e b r y o p h yt e s p e ci e s a r e r el ati v el y
s p a r s e a n d li k el y v e r y s e n siti v e t o t h e  m et h o d  u s e d. I n g r o wt h c h a m b e r s, l e n gt h i n c r e m e nt
of “ S p h a g n u m ” w a s  hi g h c o m p a r e d  wit h i nt e r m e di at e “ W eft ” a n d “ B r a n c h e d t u rf ” a n d
“ U n b r a n c h e d t u r f ” a n d sl o w g r o wi n g “ L e a f y li v e r w o r t s ” (Fi g.  4 ,  A. M.  R z e p z y n s k a,
A.  Mi c h el s e n, a n d S. L ett,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 9),  w h e r e a s  m a xi m u m bi o m a s s g ai n  u n d e r

Fi g. 4. S el e cti o n of si x b r y o p h yt e t r ait s 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 a n d t h ei r e sti m at e d r el ati v e v al u e
a c r o s s t h e 1 2  b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ( B F G s).  T h r e e s h a d e s of g r e e n, li g h t t o  d a r k i n di c at e r el ati v e t r ait

v al u e s (l o w, i nt e r m e di at e,  hi g h) a s s e s s e d f r o m t h e r ef e r e n c e d s o u r c e s ( F u r n e s s a n d  G ri m e 1 9 8 2 a ; L a n g et al. 2 0 0 9 ;
El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ; S o u d zil o v s k ai a et al. 2 0 1 3 ; L ett et al. 2 0 1 7 ; R o o s et al. 2 0 1 9 ;  A. M.  R z e p c z y n s k a,  A.  Mi c h el s e n,
a n d S. L ett,  u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 9).  Di a g o n all y s plit c ell s r efl e ct t h at f o r a gi v e n  B F G t r ait v al u e s r a n g e a c r o s s

t h e f ull s p e ct r u m. St ri p e d c ell s a r e  n ot c o v e r e d  b y t h e gi v e n r ef e r e n c e  b ut a r e  h y p ot h e si z e d  b a s e d o n a ut h o r s ’
e x p e rt  k n o wl e d g e,  n o  p r o p o siti o n s a r e  m a d e f o r  w hit e c ell s;  q u e sti o n  m a r k s i n di c at e l a c k of  d at a.  T r ait s a r e
w at e r  h ol di n g c a p a cit y ( W H C), c ol o n y  d e n sit y,  b r y o p h yt e c ol o n y l a y e r  d e pt h/ s h o ot l e n gt h, g r o wt h r at e, ti s s u e

d e c o m p o s a bilit y a n d  nit r o g e n ( N) c o nt e nt.  R ef e r e n c e s f o r a gi v e n t r ait d o  n ot  n e c e s s a ril y  u s e c o m m o n p r ot o c ol s
o r  u nit s.  N o st u d y c o v e r s all t r ait s o r all  B F G s.  B r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s a r e S p, S p h a g n u m ;  D e,  D e n d r oi d;  W e,

W eft;  M a,  M at;  B T,  B r a n c h e d t u rf; S C, S m all c u s hi o n; L C, L a r g e c u s hi o n; S U, S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf;  T U,  T all
u n b r a n c h e d t u rf; P o, P ol yt ri c h al e s; L L, L e af y li v e r w o rt s; T h, T h all oi d.

Tr ait S p D e W e M a B T S C L C S U T U P o L L T h R ef er e n c e

W H C ? ? ? ? T hi s st u d y

C ol o n y 
d e n sit y ? ? ? ? S o u d zil o v k ai a et al. 2 0 1 3, L ett et al. 2 0 1 7, 

El u m e e v a et al. 2 0 1 1

D e pt h/    
s h o ot l e n gt h ? * ? S o u d zil o v k ai a et al. 2 0 1 3

Gr o wt h r at e ? ? ? F ur n e s s a n d Gri m e 1 9 8 2 a , R z e p c z y n s k a, 
Mi c h el s e n, L ett, u n p u bli s h e d d at a.

D e c o m-
p o s a bilit y ? ? ? ? L a n g et al. 2 0 0 9

N c o nt e nt ? ? ? ? ? R o o s et al. 2 0 1 9, R z e p c z y n s k a, 
Mi c h el s e n, L ett, u n p u bli s h e d d at a.

B r y o p h yt e f u n cti o n al gr o u p s -  B F G s

* M at s will al w a y s b e r el ati v el y s h all o w w hil e t h eir s h o ot s m a y gr o w t o a n e xt e n si v e l e n gt h al o n g t h e s u b str at e
? N o d at a 
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hi g hl y st a n d a r di z e d c o n diti o n s  w a s t h e  hi g h e st i n “ S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf ” a n d “ L e af y li v e r-
w o rt s ” (F u r n e s s a n d  G ri m e 1 9 8 2 a ).  Alt h o u g h b ot h l e n gt h a n d bi o m a s s g ai n  m a y b e r el e v a nt
p e rf o r m a n c e i n di c at o r s, t h e y a r e t w o diff e r e nt f u n cti o n al t r ait s ( F u r n e s s a n d  G ri m e 1 9 8 2 b ).
T hi s  hi g hli g ht s t h e  n e e d f o r st a n d a r di z e d b r y o p h yt e t r ait p r ot o c ol s.  B r y o p h yt e f u n cti o n al
g r o u p s s e e m t o  h a v e a r el ati v el y  hi g h v a ri a bilit y i n  d e c o m p o s a bilit y a s “ S p h a g n u m ” h a d
t h e l o w e st d e c o m p o siti o n r at e s, f oll o w e d b y “ T h all oi d ” b r y o p h yt e s a n d “ B r a n c h e d t u rf s ”
(Fi g. 4 , L a n g et al. 2 0 0 9 ). “ U n b r a n c h e d t u rf ” , “ W eft ” a n d “ P ol yt ri c h al e s ” h a d i nt e r m e di at e
d e c o m p o siti o n r at e s, a n d “ L e af y li v e r w o rt s ” h a d t h e  hi g h e st d e c o m p o siti o n r at e s. T h e r at e s
of t h e s e t w o  p r o c e s s e s a r e li k el y i nfl u e n c e d  m o stl y b y t h e c o nt e nt s of  C- ri c h r e c al cit r a nt
c o m p o u n d s, b ut al s o b y ti s s u e  n ut ri e nt c o n t e nt s.  B ot h b r y o p h yt e g r o wt h a n d d e c o m p o s-
a bilit y a r e li k el y t o b e st r o n gl y aff e ct e d b y ti s s u e  n ut ri e nt c o nt e nt ( L a n g et al. 2 0 0 9 ), a n d  N
c o nt e nt c a n b e r e g a r d e d a s a s e p a r at e f u n cti o n al t r ait.

Alt h o u g h t h e r e a r e i n di c ati o n s f r o m  p r e vi o u s st u di e s t h at  B F G s a r e li k el y t o  diff e r i n
i m p o rt a nt f u n cti o n al t r ait s (Fi g. 4 ), t h e r e a r e  bi g g a p s i n a v ail a bl e  d at a a n d t h e  B F G s a r e
n ot e v e nl y r e p r e s e nt e d. “ D e n d r oi d s ” , “ M at s ” , “ S m all a n d l a r g e c u s hi o n ” a n d “ T h all oi d s ”
a r e  h e a vil y  u n d e r st u di e d a n d f o c u s e d eff o rt s t o i n cl u d e s p e ci e s r e p r e s e nti n g t h e s e g r o u p s
i s c r u ci al. I n a d diti o n, t h e r e i s a r a n g e of ot h e r i m p o rt a nt f u n cti o n al b r y o p h yt e t r ait s  w hi c h
a r e l e s s st u di e d. F o r e x a m pl e, fl a m m a bilit y  h a s l a r g e i m p a ct s o n e c o s y st e m  C a n d  N b al a n c e
a n d c o ul d  b e c o m e  m o r e i m p o rt a nt  u n d e r f ut u r e  w a r m e r a n d  d ri e r cli m at e c o n diti o n s.
A s  w at e r c o nt e nt g r e atl y i nfl u e n c e s b r y o p h yt e fl a m m a bilit y ( Bl a u w et al. 2 0 1 5 ), fl a m m a bil-
it y c o ul d  b e li n k e d t o  W H C a n d, t h u s,  p r e di ct e d  b y t h e  B F G s.  B r y o p h yt e s c o n stit ut e a n
i m p o rt a nt s u b st r at e i n  m a n y t u n d r a e c o s y st e m s f o r  N2 -fi xi n g  b a ct e ri a  wit h s u b st a nti al
i nt e r s p e ci e s v a ri ati o n (G a v a z o v et al. 2 0 1 0 ; St u a rt et al. 2 0 2 0 ). T h e  m e c h a ni s m s c o nt r olli n g
N 2 fi x ati o n i n b r y o p h yt e s a r e p o o rl y  u n d e r st o o d b ut t r ait s li k e  W H C a n d p e r h a p s s p e cifi c
l e a f a r e a a r e  p o t e n ti al i m p o r t a n t  p r e di c t o r s  o f s p e ci e s  di f f e r e n c e s ( S. L e t t,  C. T.
C h ri s ti a n s e n,  E.  D o r r e p a al, a n d  A.  Mi c h el s e n,  u n p u bli s h e d  d a t a, 2 0 1 8; Li u a n d  R o u s k
2 0 2 1 ). I n c o n cl u si o n, t h e  B F G s a r e li k el y t o  h a v e  u ni q u e c o m bi n ati o n s of t r ait v al u e s f o r a
r a n g e of f u n cti o n al t r ait s a n d t h e a p pli c ati o n of  B F G c o ul d i m p r o v e f u n cti o n al r e s ol uti o n
i n e c o s y st e m st u di e s.

Alt h o u g h  B F G s  m a y diff e r i n o n e o r  m a n y f u n cti o n al t r ait s,  m a n y t r ait s a r e pl a sti c a n d
m a y c a u s e s u b st a nti al i nt r a s p e cifi c ( o r i nt r a- B F G) v a ri ati o n. T hi s v a ri ati o n  n e e d s t o b e f u r-
t h e r e x pl o r e d a n d it i s p o s si bl e t h at f o r s o m e t r ait s, t h e e xt e nt of t h e i nt r a s p e cifi c v a ri ati o n
m a y b e p r e di ct e d b y t h e  B F G s. F o r e x a m pl e, t h e t r ait “ b r y o p h yt e al b e d o ” i s  hi g hl y pl a sti c
f o r s o m e s p e ci e s e. g.,  wit hi n t h e g e n e r a of S p h a g n u m a n d R ac o mitri u m ,  w hi c h t u r n  w hit ei s h
u p o n d r o u g ht ( M a y et al. 2 0 1 8 ). I n a d diti o n, t r ait  pl a sti cit y c o ul d  b e i m p o rt a nt f o r  u n d e r-
s t a n di n g c h a n g e s i n  b r y o p h y t e c o m m u nit y c o m p o siti o n i n r el a ti o n t o e n vi r o n m e nt al
c h a n g e a s s p e ci e s o r  B F G s  wit h  hi g h e r t r ait  pl a sti cit y  m a y  b e l e s s s u s c e pti bl e t o e n vi r o n-
m e nt al c h a n g e s ( H e n n et al. 2 0 1 8 ; R o o s et al. 2 0 1 9 ).

U si n g  B F G s i n v e g et ati o n s ur v e y s

T h e i n cl u si o n of b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s i n v e g et ati o n a s s e s s m e nt s  u si n g st a n d a r d
m et h o d s s u c h a s t h e p oi nt-i nt e r c e pt  m et h o d, a st a n d a r d  wit hi n 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)  n et w o r k ( M ol a u a n d  M øl g a a r d 1 9 9 6 ), a n d vi s u al c o v e r e sti m at e s c o ul d
i m p r o v e v e g et ati o n a n al y s e s i n t u n d r a e c o s y st e m s b y  p r o vi di n g g r e at e r r e s ol uti o n of t h e
b r y o p h yt e c o m p o n e nt i n  pl a nt c o m m u niti e s. T h e  B F G s a r e  p a rtl y  d efi n e d  b y t h e t y p e of
c ol o n y t h e y a p p e a r i n, b ut b r y o p h yt e s d o  n ot al w a y s g r o w i n  m o n o s p e cifi c p at c h e s.  Oft e n,
t h e y g r o w i n c o m pl e x a s s e m bl a g e s of  m ulti pl e s p e ci e s, w hi c h m a y o r m a y n ot b el o n g t o
t h e s a m e f u n cti o n al g r o u p. If s p e ci e s g r o wi n g i n t h e s a m e c ol o n y d o  n ot b el o n g t o t h e s a m e
B F G,  h o w s h o ul d a  B F G t h e n b e d et e r mi n e d b a s e d o n c ol o n y t y p e ? F o r t h e p oi nt i nt e r c e pt
m et h o d, t hi s i s p a rtl y s ol v e d i n o u r cl a s sifi c ati o n s y st e m  w hi c h c o m bi n e s s h o ot a n d c ol o n y

6 2 2 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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c h a r a ct e ri sti c s. T h e  hi e r a r c hi c al o r g a ni z ati o n ( Fi g. 2 ) of t h e  B F G s all o w s g r o u p d et e r mi n a-
ti o n at a “ l o w e r” l e v el i n c a s e s  w h e r e c ol o n y t y p e c a n n ot b e d et e r mi n e d ( B r o a d f u n cti o n al
g r o u p s, Fi g. 2 ). F o r vi s u al c o v e r e sti m at e s of b r y o p h yt e c ol o ni e s, t h e  B F G t h at t h e d o mi n at-
i n g s p e ci e s b el o n g s t o  m a y b e r e c o r d e d. I n r el ati o n t o t h e s e i s s u e s, f u n cti o n al p r o p e rti e s of
mi x e d a n d si n gl e s p e ci e s  b r y o p h yt e c ol o ni e s c a n  diff e r  b e y o n d t h e a d diti v e eff e ct of t h e
c o m bi n ati o n of s p e ci e s ( M ul d e r et al. 2 0 0 1 ; Ri x e n a n d  M ul d e r 2 0 0 5 ; Mi c h el et al. 2 0 1 2 ). I n
t hi s  w a y, t h e f u n c ti o n of a gi v e n c ol o n y  m a y  n o t  b e t h e  w ei g h t e d  m e a n of t h e s p e ci e s
p r e s e nt i n t h e c ol o n y. T hi s i s e s p e ci all y a n i s s u e  w h e n a s s e s si n g b r y o p h yt e c o m m u nit y f u n c-
ti o n b a s e d o n t h e s p e ci e s  p r e s e nt i n t h e e c o s y st e m. F u n cti o n al g r o u p s, li k e t h e o n e s s u g-
g e st e d  h e r e,  d o  n ot eli mi n at e t hi s i s s u e.  D e s pit e t h e s e  u n r e s ol v e d sit u ati o n s,  w e  b eli e v e
t h at t h e b e n efit s of  u si n g  B F G s  will e x c e e d t h e d r a w b a c k s.

I n p r a cti c e,  w e s u g g e st  u si n g t h e p r o p o s e d b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p cl a s sifi c ati o n a s a
c o m pl e m e nt t o t h e s p e ci e s a p p r o a c h. T h u s,  w h e n a s p e ci e s c a n n ot b e d et e r mi n e d d u e t o
i s s u e s s u c h a s ti m e o r s kill li mit ati o n,  hit s a r e a s si g n e d t o t h e g r o u p. It  m a y al s o b e a d vi s-
a bl e f o r fi el d r e s e a r c h e r s t o l e a r n t h e t w o t o t h r e e  m o st c o m m o n s p e ci e s i n t h ei r  pl ot s
a n d g o t o s p e ci e s l e v el  h e r e. I m p o r t a n tl y, t h e  B F G s c o ul d al s o  b e  u s e d t h e “ ot h e r  w a y
a r o u n d ” a s a  m e a n s t o c o m bi n e s p e ci e s all o wi n g c o m p a ri s o n of b r y o p h yt e- c o v e r d at a a c r o s s
e x p e ri m e nt s a n d fi el d sit e s. T hi s t y p e of a g g r e g ati o n i s e s s e nti al f o r e n a bli n g c o m p a ri s o n
w h e n sit e s d o  n ot  h a v e t h e s a m e s p e ci e s a n d  h a s b e e n d o n e s u c c e s sf ull y f o r v a s c ul a r pl a nt s
wit hi n t h e I T E X  n et w o r k ( W al k e r et al. 2 0 0 6 ; El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 a , 2 0 1 2 b ). T hi s  w o ul d p r o-
vi d e i m p o rt a nt i n si g ht s i nt o t h e r e s p o n s e s of b r y o p h yt e c o m m u niti e s t o cli m at e a n d e n vi-
r o n m e nt al c h a n g e a n d t h ei r e c o s y st e m i m p a ct s a n d c o n s e q u e n c e s.

Dir e cti o n s f or f ut ur e r e s e ar c h

T h e  B F G s s u g g e s t e d  h e r e a r e a fi r s t s t e p t o f a cili t a t e i n cl u si o n  o f  b r y o p h y t e s i n
v e g et ati o n s u r v e y s at a  hi g h e r f u n cti o n al r e s ol uti o n t h a n si m pl y “ b r y o p h yt e s ” ,  w hil e still
a c c e s si bl e t o  n o n- e x p e rt s a n d a  m e a n s t o l u m p  b r y o p h yt e s i nt o  m e a ni n gf ul g r o u p s t h at
s h a r e i m p o r t a n t f u n c ti o n al t r ai t s.  H o w e v e r, t h e s u g g e s t e d  B F G s  n e e d t o  b e f u r t h e r
e v al u at e d f o r t h ei r  u s ef ul n e s s b y st ati sti c al t e sti n g f o r a d diti o n al t r ait s  m e a s u r e d at t h e s p e-
ci e s l e v el.  Wit h t h e  W H C d at a,  w e p r o vi d e a n e x a m pl e of  h o w t hi s e v al u ati o n c a n b e d o n e
a n d s h o w t h at f o r  W H C b r y o p h yt e f u n cti o n al r e s ol uti o n i s i n c r e a s e d f r o m o n e t o t h r e e b y
u si n g t h e  B F G s r at h e r t h a n t h e g e n e ri c “ b r y o p h yt e s ” a n d t h at t h e  B F G s e x pl ai n  W H C b ett e r
t h a n p r e vi o u s g r o u pi n g s y st e m s. T h e o ut c o m e  mi g ht eit h e r s u p p o rt t h e g r o u pi n g s u g g e st e d
h e r e o r r e q ui r e a dj u st m e nt s.

F u rt h e r t e sti n g of t h e  B F G s r e q ui r e s a c c e s si bl e f u n cti o n al t r ait d at a,  w hi c h i s c u r r e ntl y
li mit e d. T o all o w r o b u st a n al y s e s, t h e s e t r ait s  m u st b e g at h e r e d  u si n g st a n d a r di z e d p r ot o-
c ol s  b uil di n g o n  p r e vi o u s eff o rt s ( Jó n s d ́otti r et al. 1 9 9 9 ; C o r n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ; Hill et al.
2 0 0 7 ). T o i m p r o v e o r i n cl u d e b r y o p h yt e r e p r e se nt ati o n i n c u r r e nt t r ait d at a b a s e s s u c h a s
T R Y a n d T u n d r a T r ait T e a m ( K att g e et al. 2 0 2 0 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 ), b r y o p h yt e f u n cti o n al
t r ait d at a  n e e d t o b e g e o g r a p hi c all y a n d t a x o n o mi c all y di v e r s e f o r g o o d r e p r e s e nt ati o n of
s p e ci e s.  U nli k e v a s c ul a r  pl a nt s,  b r y o p h yt e f u n cti o n al t r ait s a r e r a r el y r e c o r d e d i n fi el d
e x p e ri m e nt s, a s t hi s r e q ui r e s s kill s i n s p e ci e s i d e ntifi c ati o n. F o r i n st a n c e, i n t h e d at a b a s e
T R Y,  m o s s s h o ot l e n gt h o nl y  h a s 7 1 6 e nt ri e s a n d  n o n e of t h e o b s e r v ati o n s a r e g e o r ef e r-
e n c e d,  w h e r e a s v a s c ul a r  pl a nt  h ei g ht  h a s 2 4 9, 5 5 1 o b s e r v ati o n s ( K a t t g e et al. 2 0 2 0 ) a n d
A r cti c pl a nt t r ait s a r e g e n e r all y hi g hl y u n d e r- r e p r e s e nt e d ( Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 ). F ut u r e
c h all e n g e s, t h e r ef o r e, li e i n i d e ntif yi n g a n d  m e a s u ri n g b r y o p h yt e t r ait s t h at  u n d e r pi n k e y
e c ol o gi c al f u n cti o n s a n d t o a d d t h e s e t o e xi sti n g t r ait d at a b a s e s. I m p o rt a ntl y, s p e ci e s-l e v el
i d e ntifi c ati o n c a n n ot b e ci r c u m v e nt e d f o r t h e s e t r ait st u di e s.

B r y o p h yt e s p e ci e s i d e ntifi c ati o n  will li k el y r e m ai n a st r u g gl e f o r  m a n y e c ol o gi st s. T hi s i s
f u rt h e r c h all e n g e d b y t h e l a c k of a c o m p r e h e n si v e fl o r a c o v e ri n g t h e  A r cti c r e gi o n a n d p o o r

L ett et al. 6 2 3
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r e p r e s e nt ati o n of  b r y o p h yt e s i n  pl a nt-i d e ntifi c ati o n  m o bil e  p h o n e a p pli c ati o n s s u c h a s
S E E K-i N at u r ali st o r Pi ct u r e M e (t h e a ut h o r s,  p e r s o n al o b s e r v ati o n). T o  d at e, t h e r e i s  n ot a
c o m p r e h e n si v e b r y o p h yt e fl o r a t h at c o v e r s  G r e e nl a n d a n d  N o rt h  A m e ri c a. F e n n o s c a n di a
a n d t h e  R u s si a n  A r cti c a r e c o v e r e d b y s e v e r al r e gi o n al fl o r a s ( T a bl e  A 2 ).  A s t h e  A r cti c bi o m e
c o n si s t s  o f  m a n y c o u n t ri e s, l a n g u a g e c a n  b e a n o t h e r  o b s t a cl e f o r i d e n ti fi c a ti o n.
C o m p r e h e n si v e fl o r a s a r e  n e e d e d t o f a cilit at e f u rt h e r f o c u s o n t u n d r a e c o s y st e m f u n cti o n-
i n g  w h e r e b r y o p h yt e s a r e a  m aj o r c o m p o n e nt b ot h i n t e r m s of bi o m a s s, p ri m a r y p r o d u c-
ti o n a n d  di v e r si t y. I n t h e l o n g e r t e r m,  n o v el fi el d- b a s e d g e n e ti c  p r ofili n g t e c h n ol o g y
(P a r k e r et al. 2 0 1 7 ) a n d pl a nt i d e ntifi c ati o n a p pli c ati o n s  m a y d e v el o p t o b e c o m e p o w e rf ul
t o ol s f o r ai di n g fi el d i d e ntifi c ati o n.  U ntil t h e n, o u r c o nt ri b uti o n s e e k s t o  mi ni mi z e t h e l o s s
of d at a i n t h e l o n g-t e r m  m o nit o ri n g of t h e  A r cti c v e g et ati o n a n d el u ci d at e t h e f u n cti o n al
r ol e a n d i m p o rt a n c e of b r y o p h yt e s i n t u n d r a e c o s y st e m s. T hi s  m a y, i n t u r n, sti m ul at e f u r-
t h e r f o c u s o n s p e ci e s i d e ntifi c ati o n a s  w ell a s f a cilit at e o p e ni n g s f o r i n n o v ati v e r e s e a r c h
p r oj e ct s.

Fi n al r e m ar k s

T o d a y, b r y o p h yt e s c o n stit ut e a  mi s si n g f u n cti o n al a n d e v ol uti o n a r y di m e n si o n i n  m o st
t u n d r a e c o s y st e m st u di e s,  hi n d e ri n g o u r a b ilit y t o  u n d e r st a n d e c o s y st e m f u n cti o n alit y
a n d r e s p o n s e s t o e n vi r o n m e nt al c h a n g e.  U si n g  B F G s c o ul d b e a  m e a n s t o i n cl u d e f u n cti o n al
di v e r sit y of b r y o p h yt e s i n e c ol o gi c al st u di e s  w hil e b y p a s si n g diffi c ulti e s  wit h s p e ci e s i d e nti-
fi c ati o n.  O u r e x a m pl e  wit h b r y o p h yt e  W H C s h o w s s o m e of t h e p ot e nti al s a n d c h all e n g e s of
u si n g  B F G s a n d t h e g r o u p s c a n li k el y b e i m p r o v e d t h r o u g h f u rt h e r st u di e s at t h e s p e ci e s
l e v el. If  p r o v e n r o b u st, t h e g r o u p s c o ul d li k el y  b e e x p a n d e d t o i n cl u d e t h e  b o r e al z o n e,
a n ot h e r r e gi o n  w h e r e b r y o p h yt e s pl a y a  m aj o r r ol e ( T u r et s k y et al. 2 0 1 2 ). T h e  hi e r a r c hi c al
o r g a ni z a ti o n  of t h e  B F G s all o w s f u n c ti o n al r e s ol u ti o n t o  b e a dj u s t e d t o t h e s ci e n tifi c
q u e sti o n i n  mi n d. I m p o rt a ntl y, o u r s u g g e sti o n t o  u s e t h e  B F G s i n e c ol o gi c al st u di e s i s  n ot
a s u g g e sti o n t o a b a n d o n st u di e s of  b r y o p h yt e f u n cti o n alit y a n d r e s p o n s e s at t h e s p e ci e s
l e v el.  R at h e r it s h o ul d  b e s e e n a s a n e n c o u ra g e m e nt t o i n cl u d e  b r y o p h yt e s at a  hi g h e r
f u n cti o n al r e s ol uti o n t h a n si m pl y “ b r y o p h yt e ” i n  m o r e st u di e s.

C o ntri b ut or s ’ st at e m e nt

S L a n d I SJ c o n c ei v e d t h e o ri gi n al i d e a f o r t h e  p a p e r,  w hi c h  w a s  d e v el o p e d  wit h i n p ut
f r o m  A B S,  C T C,  H D, F E,  G H R H, SI L,  A M,  K R. I SJ, S B, S L, T G E,  X L, J M,  A M R,  K v Z c o nt ri b ut e d
d at a. S L a n al y z e d t h e  d at a a n d l e d t h e  w riti n g of t h e  p a p e r.  All a ut h o r s c o nt ri b ut e d t o
w riti n g a n d e diti n g of t h e  m a n u s c ri pt.

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

T hi s st u d y  w a s s u p p o rt e d  b y a g r a nt t o S L f r o m t h e  E u r o p e a n  U ni o n ’s  H o ri z o n 2 0 2 0
r e s e a r c h a n d i n n o v a ti o n  p r o g r a m m e  u n d e r t h e  M a ri e S kl o d o w s k a- C u ri e,  G r a n t  N o.
7 9 7 4 4 6 a n d b y t h e I n d e p e n d e nt  R e s e a r c h F u n d  D e n m a r k,  G r a nt  n o. 0 1 3 5- 0 0 1 4 0 B. F u n di n g
f r o m t h e  A c a d e m y  of Fi nl a n d ( g r a n t 3 2 2 2 6 6),  N a ti o n al S ci e n c e F o u n d a ti o n ( 1 5 0 4 2 2 4,
1 8 3 6 8 3 9, P L R-1 5 0 4 3 8 1 a n d P L R- 1 8 3 6 8 9 8), I n d e p e n d e n t  R e s e a r c h F u n d  D e n m a r k ( 9 0 4 0-
0 0 3 1 4 B),  M o s c o w S t a t e  U ni v e r si t y, ( p r oj e c t  N o 1 2 1 0 3 2 5 0 0 0 8 9- 1),  N a t u r al S ci e n c e s a n d
E n gi n e e ri n g  R e s e a r c h  C o u n cil of  C a n a d a,  A r cti c N et, P ol a r  C o nti n e nt al S h elf P r o g r a m,
N o rt h e r n S ci e n c e T r ai ni n g P r o g r a m, P ol a r  K n o wl e d g e  C a n a d a,  R o y al  C a n a di a n  M o u nt e d
P oli c e, T o m s k St at e  U ni v e r si t y c o m p etiti v e n e s s i m p r o v e m e nt  p r o g r a m a n d t h e  R u s si a n
S ci e n c e F o u n d ati o n ( g r a nt  N o 2 0- 6 7- 4 6 0 1 8) a r e g r at ef ull y a c k n o wl e d g e d.  M att hi a s  A h r e n s
p r o vi d e d v al u a bl e i n si g ht s o n t h e c u s hi o n g r o wt h f o r m, a n d  w e a r e  m o st t h a n kf ul.  W e
t h a n k  G ai u s S h a v e r a n d t w o a n o n y m o u s r e vi e w e r s f o r  p r o vi di n g v al u a bl e c riti q u e a n d
i n p ut t o e a rli e r v e r si o n s of t hi s  m a n u s c ri pt.

6 2 4 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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A p p e n di x  A

M et h o d ol o g y f or  w at er h ol di n g c a p a cit y

W at e r  h ol di n g c a p a cit y ( W H C) i n all st u di e s  w a s  m e a s u r e d a s  m a xi m u m  h el d  w at e r p e r
g r a m  d r y  w ei g ht  b r y o p h yt e.  N o r e c o g ni z e d st a n d a r di z e d  p r ot o c ol e xi st s f o r  m e a s u ri n g
W H C a n d  m et h o d ol o g y t h e r ef o r e diff e r e d b et w e e n st u di e s ( T a bl e  A 2 ).  H o w e v e r, a c r o s s t h e
W H C s t u di e s e x a mi n e d, t h r e e  diff e r e n t g e n e r al a p p r o a c h e s  w e r e f oll o w e d:  W H C f o r
S h o ot i n t+ e x , W H C f o r S h o ote x t a n d  W H C f o r c ol o ni e s. S h o ot i nt+ e x t W H C  w a s t h e  w ei g ht
diff e r e n c e of s h o ot s at f ull  w at e r s at u r ati o n a n d aft e r c o m pl et e d r yi n g. S h o ot i nt W H C  w a s
m e a s u r e d i n a si mil a r  m a n n e r e x c e pt e xt e r n al  w at e r  w a s r e m o v e d b ef o r e  w ei g hi n g b y bl ot-
ti n g s h o o t s  d r y  o n a  p a p e r t o w el ( El u m e e v a e t al. 2 0 1 1 ).  B r y o p h y t e c ol o n y  W H C  w a s
m e a s u r e d  b y  w ei g hi n g c ol o ni e s at f ull y s at u r at e d c o n diti o n s a n d aft e r c o m pl et e  d r yi n g.
F o r b r y o p h yt e c ol o ni e s, v ol u m e v a ri e d b et w e e n 2 0 a n d 3 2 0 0 c m 3 b et w e e n st u di e s, t h o u g h
o n e st u d y  h a d v ol u m e s d o w n t o 2. 5 c m 3 f o r s o m e s m all st at u r e d b r y o p h yt e s N e o o rt h oc a ulis
fl o e r kii, a n d Dicr a n u m el o n g at u m ( A. M.  R z e p c z y n s k a,  A.  Mi c h el s e n, a n d S. L ett,  u n p u bli s h e d
d at a, 2 0 1 9).

T o t e st if  W H C  m e a s u r e m e nt s of t h e t h r e e a p p r o a c h e s  w e r e c o r r el at e d,  w e a v e r a g e d
s p e ci e s v al u e s a n d  w h e r e s p e ci e s  w e r e r e p r e s e nt e d f o r at l e a st t w o a p p r o a c h e s, t h e s e  w e r e
fitt e d  u si n g li n e a r  m o d el s (Fi g.  A 1 ).  C ol o n y  W H C a n d S h o oti nt+ e xt W H C  w e r e si g nifi c a ntl y
c o r r el at e d ( p < 0. 0 0 1, R 2 = 0. 7 0),  w h e r e a s S h o ot i nt W H C  di d  n ot c o r r el at e  wit h c ol o n y o r
S h o o t e x t W H C ( Fi g u r e  A 1 ).  T hi s s u g g e s t s t h a t  W H C c a n  b e  m e a s u r e d  o n si n gl e s h o o t s
( W H C of S h o oti nt+ e xt ) i n  p e r m a n e nt pl ot s  w h e r e d e st r u cti v e  m e a s u r e m e nt  m u st b e k e pt t o
a  mi ni m u m a n d still r e p r e s e nt c ol o n y  W H C r e a s o n a bl y  w ell.  W H C of S h o ot i nt, b y c o nt r a st,
s h o ul d p e r h a p s b e c o n si d e r e d a n e nti r el y s e p a r at e t r ait.

B e c a u s e  W H C  of S h o o t i n t+ e x t a n d c ol o n y  w e r e  w ell- c o r r el a t e d ( Fi g.  A 2 ),  diff e r e n c e s
b e t w e e n t u n d r a  b r y o p h y t e f u n c ti o n al g r o u p s ( B F G s)  w e r e a n al y z e d f o r  W H C  o f
S h o ot i nt+ e xt a n d c ol o n y t o g et h e r  wit h a  mi x e d eff e ct s  m o d el f oll o w e d b y T u k e y ’s  H S D t e st.
T o t a k e i nt o a c c o u nt p ot e nti al st r u ct u r al bi a s e s a c r o s s st u di e s, st u d y I D  w a s i n cl u d e d a s a
r a n d o m f a ct o r. S p e ci e s  w a s  n e st e d i n si d e st u d y I D t o t a k e i nt o a c c o u nt t h e e x p e ct e d s m all e r
v a ri ati o n  wit hi n c o m p a r e d  wit h b et w e e n b r y o p h yt e s p e ci e s.

L ett et al. 6 2 9

P u bli s h e d b y  C a n a di a n S ci e n c e P u bli s hi n g
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T a bl e  A 1. M et h o d s of i n di vi d u al  w at e r  h ol di n g c a p a cit y ( W H C) st u di e s. F ull r ef e r e n c e s f o r p u bli s h e d st u di e s c a n b e f o u n d i n t h e r ef e r e n c e li st f o r t h e  m ai n t e xt.  W at e r

h ol di n g c a p a cit y  w a s  m e a s u r e d eit h e r f o r  w h ol e c ol o ni e s, f o r s h o ot s  wit h i nt e r n all y a n d e xt e r n all y  h el d  w at e r ( W H C S h o ot i nt+ e xt ) a n d f o r s h o ot o nl y  wit h i nt e r n all y
h el d  w at e r ( W H C S h o ot i nt). S e e a b o v e f o r o v e r all d e s c ri pti o n of  m et h o d ol o g y.

St u d y D e s c ri pti o n Di m e n si o n s

W H C c ol o n y
El u m e e v a et al. 2 0 1 1 C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s. S h o ot s of  n o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d t o < 1 %.  C ol o ni e s

r e m oi st e n e d a n d s u r pl u s  w at e r d r ai n a g e all o w e d. S a m pl e s  w ei g h e d a n d f ull  m oi st u r e a n d
aft e r o v e n- d r yi n g at 9 0 ° C  u ntil a c o n st a nt  m a s s.

N : 5, a r e a: 7. 5 × 7. 5 c m 2 , d e pt h:
si mil a r  h ei g ht a s i n fi el d, g r e e n
a n d b a s al p a rt s i n cl u d e d

Jó n s d ́otti r,  u n p u bli s h e d d at a,
2 0 2 0

C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s. S h o ot s of  n o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d t o < 1 % ( u s u all y  n ot
n e e d e d).  C ol o ni e s s p r a y e d  wit h  w at e r  u ntil s at u r at e d a n d all o w e d t o d r ai n s u r pl u s  w at e r.
W ei g h e d at f ull s at u r ati o n a n d aft e r d r yi n g at 7 0 ° C.

N : 1 0, a r e a 1 9. 6 c m2 ( ci r cl e, 5 c m i n
di a m et e r), t ri m m e d t o 5 c m
d e pt h

L ett et al. 2 0 1 7 C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s. S h o ot s of  n o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d t o < 1 %.  C ol o ni e s
s p r a y e d  wit h  w at e r  u ntil fi el d s at u r ati o n a n d all o w e d t o d r ai n s u r pl u s  w at e r.  W ei g h e d at f ull
w at e r a n d aft e r o v e n- d r yi n g at 8 5 ° C  u ntil a c o n st a nt  m a s s.

N : 4, a r e a: 1 1 x 1 1 c m2 , d e pt h:
2. 8 – 7. 3 c m d e p e n di n g o n
s p e ci e s, g r e e n a n d b a s al p a rt s
i n cl u d e d

Li u a n d  R o u s k 2 0 2 1 C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s. S h o ot s of  n o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d t o < 1 %. Pl a c e d i n a
t r a y of di still e d  w at e r f o r 1 2  h t o s at u r at e a n d all o w e d t o d r ai n s u r pl u s  w at e r.  W ei g h e d at f ull
w at e r a n d aft e r o v e n- d r yi n g at 6 5 ° C  u ntil a c o n st a nt  m a s s.

N : 3, a r e a: 1 0. 7 5 c m2 ( ci r cl e, 3. 7 c m
Ø), d e pt h: 2.1 – 7. 8 c m
d e p e n di n g o n s p e ci e s, g r e e n
a n d b a s al p a rt s i n cl u d e d

M a y et al. 2 0 1 8 V e rti c al f a c e s of c ol o ni e s  w r a p p e d i n c ell o p h a n e a n d pl a c e d i n t r a y s.  C ol o ni e s  h a d v a s c ul a r
pl a nt s a n d s oil r e m o v e d a n d c o nt ai n e d 9 5 % t a r g et s p e ci e s  m o s s. Pl a c e d i n a t r a y of di still e d
w at e r ( 3 c m d e pt h) t o  h y d r at e. S o a k e d f o r 2  h  u ntil f ull s at u r ati o n, t h e n d r ai n e d f o r 1  h.
C ol o ni e s  w ei g h e d aft e r d r ai ni n g a n d at 0 %  w at e r c o nt e nt aft e r d ri e d at 5 0 ° C.

N : 4, a r e a: 2 0 × 2 0 c m 2 , d e pt h:
fi x e d d e pt h, 8 c m

Mi c h el et al. 2 0 1 2 C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s. S h o ot s of  n o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d t o < 1 %.  C ol o ni e s
s p r a y e d  wit h  w at e r  u ntil fi el d s at u r ati o n a n d all o w e d t o d r ai n s u r pl u s  w at e r.  W ei g h e d at f ull
w at e r a n d aft e r o v e n- d r yi n g at 6 0 ° C  u ntil a c o n st a nt  m a s s.

N : 6 f o r e a c h c ol o n y, 1 6 c ol o ni e s,
a r e a: 1 9. 6 c m 2 ( ci r cl e 5 c m i n
di a m et e r), d e pt h: fi x e d d e pt h,
5 c m

R z e p c z y n s k a,  Mi c h el s e n, a n d
L ett,  u n p u bli s h e d d at a,
2 0 1 9

C ol o ni e s k e pt i n pl a sti c c o nt ai n e r s.  N o n-t a r g et s p e ci e s r e m o v e d ( ∼ 9 5 %). S p r a y e d  wit h di still e d
w at e r  u ntil f ull s at u r ati o n, all o wi n g t h e e x c e s s  w at e r t o d r ai n. S a m pl e s  w e r e  w ei g h e d a n d
t h e n d ri e d at 8 5 ° C f o r 4 8  h.

N : 2 0; di m e n si o n s v a ri e d a m o n g
s p e ci e s ( v ol u m e 3 t o 2 4 8 c m 3 )

W H C S h o ot i n t+ e x t

R ui,  V a n d vi k, a n d  H a u g u m,
u n p u bli s h e d d at a, 2 0 1 8

S oil r e m o v e d. S o a k e d i n  w at e r f o r 3 0  mi n. S u s p e n d e d i n s e al e d c o nt ai n e r  wit h  w at e r at t h e
b ott o m f o r 2 4  h at 2 2 ° C t o all o w e x c e s s of  w at e r d r o p s a n d p r e v e nt e v a p o r ati o n. T h e n,
w ei g h e d, o v e n- d ri e d f o r 7 2  h at 7 0 ° C a n d  w ei g h e d a g ai n.

N : 3 0, S a m pl e si z e: 1 g d r y  w ei g ht

El u m e e v a et al. 2 0 1 1 S e p a r at e s h o ot s r e m oi st e n e d i n d ei o ni z e d  w at e r f o r  mi n 1 2  h b ef o r e  w ei g hi n g at f ull t u r g o r.
L e s s t h a n 3 0 s b ef o r e i niti al  w ei g hi n g e v e r y s h o ot  w a s t a k e n o ut of t h e  w at e r, s h a k e n a n d
li g htl y bl ott e d t o r e m o v e t h e e xt r a e xt e r n al  w at e r  n ot  w ell c o n n e ct e d  wit h t h e s h o ot
st r u ct u r e s. S h o ot s d ri e d at 9 0 ° C  u ntil c o n st a nt  m a s s a n d  w ei g h e d a g ai n.

N : 1 0, S a m pl e si z e: 1 s h o ot

R z e p c z y n s k a,  Mi c h el s e n, a n d
L ett,  u n p u bli s h e d d at a,
2 0 1 9

S h o ot s c oll e ct e d f r o m e a c h s a m pl e pl a c e d i n a gl a s s vi al a n d s p r a y e d  wit h di still e d  w at e r  u ntil
f ull t u r g o r.  Vi al s s e al e d  wit h p e rf o r at e d p a r afil m f o r 2 4 h, s h o ot s t h e n  w ei g h e d b ef o r e a n d
aft e r d r yi n g at 5 0 ° C f o r 4 8 h.

N : 2 0,  n u m b e r of s h o ot s diff e r e d
b et w e e n s p e ci e s, al w a y s
c o v e ri n g a r e a of 1 c m 2
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T a bl e  A 1. (c o ncl u d e d).

St u d y D e s c ri pti o n Di m e n si o n s

W H C S h o ot i n t

R o o s et al. 2 0 1 9 S h o ot s s u b m e r s e d i n d e mi n e r ali z e d  w at e r f o r 3 0  mi n. Pl a c e d o n  m oi st e n e d filt e r p a p e r i n
s e al e d P et ri di s h e s f o r ∼ 2 4  h. S h o ot s bl ott e d d r y a n d  w ei g h e d, ai r- d ri e d a n d  w ei g h e d a g ai n.
F o r e a c h b at c h of s a m pl e s, o n e r e pli c at e  w a s o v e n- d ri e d at 4 0 ° C f o r 6  h a n d  w ei g h e d t o
p r o vi d e a c o n v e r si o n f a ct o r b et w e e n ai r- d r y a n d o v e n- d r y  m a s s.

N : 1 0, S a m pl e si z e : 1 s h o ot,
(i. e., t h e t o p p a rt of t h e s h o ot
wit h g r e e n l e a v e s)

v a n Z uijl e n et al. 2 0 2 1 S a m e a s R o o s et al. 2 0 1 9 , e x c e pt o n e r e pli c at e p e r b at c h  w a s o v e n- d ri e d at 7 0 ° C f o r 2 4  h (t o
p r o vi d e a c o n v e r si o n f a ct o r b et w e e n ai r- d r y a n d o v e n- d r y  m a s s).

S a m e a s R o o s et al. 2 0 1 9

El u m e e v a et al. 2 0 1 1 S h o ot s  m oi st e n e d i n d ei o ni z e d  w at e r a n d s h a k e n t o r e m o v e  w at e r a g ai n st g r a vit y, t h e n bl ott e d
t o r e m o v e a s  m u c h e xt e r n al  w at e r a s p o s si bl e a n d  w ei g h e d. S h o ot s o v e n- d ri e d at 9 0 ° C.

N : 1 2, S a m pl e si z e: 1 s h o ot.

Mi c h el et al. 2 0 1 2 S h o ot s  m oi st e n e d i n d ei o ni z e d  w at e r a n d s h a k e n t o r e m o v e  w at e r, t h e n bl ott e d t o r e m o v e a s
m u c h e xt e r n al  w at e r a s p o s si bl e a n d  w ei g h e d. S h o ot s o v e n- d ri e d at 6 0 ° C f o r 4 8  h.

N : 6 s h o ot s f o r e a c h s p e ci e s, 1 6
c ol o ni e s, 8 s p e ci e s
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Fi g.  A 1. T h e t w el v e  b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ( B F G s) a n d t h ei r a b b r e vi ati o n s ill u s t r a t e d  wi t h  p h o t o s  of
c h a r a ct e ri sti c s p e ci e s, a – l. ( a), S p h a g n u m f usc u m ( S c hi m p.)  H.  Kli n g g r.; ( b), Cli m aci u m d e n d r oi d es ( H e d w.) F.  W e b e r  &

D.  M o h r; ( c), H yl oc o mi u m s pl e n d e ns ( H e d w.) S c hi m p.; ( d), H y p n u m c u pr essif or m e H e d w.; ( e), T o m e nt y p n u m nit e ns ( H e d w.)
L o e s k e; (f), G ri m mi a p ul vi n at a ( H e d w.) S m.; ( g), R a c o mit ri u m l a n u gi n os u m ( H e d w.) B ri d.; ( h), A ul a c o m ni u m t u r gi d u m
( W a hl e n b.) S c h w ä g r.; (i), Dic r a n u m f usc esc e ns ( B ri d.)  Wil s o n; (j), P ol ytric h u m c o m m u n e H e d w.; ( k), Ptili di u m cili ar e ; a n d

(l), M arc h a nti a f oli ac e a. W hit e b a r s i n di c at e a p p r o xi m at e s c al e. P h ot o s c, e,  h b y Si g n e L ett a n d a, b, d, f, g, i, j, k, l
t h r o u g h  C r e ati v e  C o m m o n s ( c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g)(( a) htt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: S p h a g n u m _
f u s c u m _( b, _ 1 5 0 9 5 1- 4 7 4 7 0 1) _ 4 2 0 0.J P G ; ( b) htt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: Cli m a ci u m _ d e n d r oi d e s _- _

Fli c k r _- _ p ell a e a _( 1).j p g ; ( d) h tt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi k i/ Fil e: H y p n u m. c u p r e s sif o r m e.j p g; (f) h tt p s://
c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: G ri m mi a _ p ul vi n at a _ 9 1 9 7 4 8 9 6.j p g ; ( g) htt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e:

I c el a n d _ C r a c k _ 4 3 2 8.J P G; (i) htt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: D i c r a n u m _fl e xi c a ul e _( a, _ 1 4 1 1 1 8- 4 7 2 3 2 9) _
5 3 3 9.J P G ; (j) ht t p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: P ol yt ri c h u m _ c o m m u n e _( g, _ 1 4 4 8 4 3- 4 7 4 7 2 3) _ 0 6 3 6.J P G ;
( k) htt p s:// c o m m o n s. wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: Ptili di u m _ cili a r e _( a, _ 1 3 2 0 2 8- 4 6 5 9 1 4) _ 6 8 3 9.J P G ; (l) htt p s:// c o m m o n s.

wi ki m e di a. o r g/ wi ki/ Fil e: B r u n n e nl e b e r m o o s _ M a r c h a nti a _ p ol y m o r p h a _ R e g e n _ n a h e _ Vi e c ht a c h- 0 0 1.j p g ).

( a) ( b) ( c)

( d) ( e) (f)

( g) ( h) (i)

(j) ( k) (l)

6 3 2 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

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Sphagnum_fuscum_(b,_150951-474701)_4200.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Sphagnum_fuscum_(b,_150951-474701)_4200.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Climacium_dendroides_-_Flickr_-_pellaea_(1).jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Climacium_dendroides_-_Flickr_-_pellaea_(1).jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Hypnum.cupressiforme.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Grimmia_pulvinata_91974896.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Grimmia_pulvinata_91974896.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Iceland_Crack_4328.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Iceland_Crack_4328.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Dicranum_flexicaule_(a,_141118-472329)_5339.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Dicranum_flexicaule_(a,_141118-472329)_5339.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Polytrichum_commune_(g,_144843-474723)_0636.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Ptilidium_ciliare_(a,_132028-465914)_6839.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Ptilidium_ciliare_(a,_132028-465914)_6839.JPG
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Ptilidium_ciliare_(a,_132028-465914)_6839.JPG


Fi g.  A 2. R el ati o n s hi p s b et w e e n  w at e r  h ol di n g c a p a cit y ( W H C) i n ( a) b r y o p h yt e c ol o ni e s, ( b) s h o ot s e xt e r n al a n d
i n t e r n al, a n d ( c) i n s h o o t s o nl y i n t e r n al.  D ot s r e p r e s e n t s p e ci e s  m e a n s a n d a r e c ol o r e d a c c o r di n g t o t u n d r a

b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ( T B F G s;  W e,  W eft;  M a,  M at;  B T,  B r a n c h e d t u rf; S U, S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf; T U, T all
u n b r a n c h e d t u rf; P o, P ol yt ri c h al e s; S p, S p h a g n u m , L L, L e af y li v e r w o rt s).  C ol o n y  W H C a n d S h o oti nt+ e xt W H C  w e r e
si g nifi c a ntl y c o r r el at e d,  w h e r e a s S h o ot i nt W H C di d  n ot c o r r el at e t o c ol o n y o r S h o ot e xt W H C ( b, c).

L ett et al. 6 3 3
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Fi g.  A 3. W at e r  h ol di n g c a p a cit y of b r y o p h yt e c ol o ni e s ( o p e n ci r cl e s) a n d s h o ot i n cl u di n g e xt e r n al  m oi st u r e ( cl o s e d
ci r cl e s)  m e a s u r e d i n g r a m  w at e r  p e r g r a m  d r y  w ei g ht  b r y o p h yt e.  B r y o p h yt e s p e ci e s a r e o r d e r e d a c c o r di n g t o

t u n d r a b r y o p h yt e f u n cti o n al g r o u p s ( T B F G s; P o, P ol yt ri c h al e s;  B T,  B r a n c h e d t u rf; L L, L e af y li v e r w o rt s;  W e,  W eft;
S U, S h o rt  u n b r a n c h e d t u rf; T U, T all  u n b r a n c h e d t u rf;  M a,  M at; S p, S p h a g n u m ).  C ol o r of  d ot s i n di c at e st u d y I D
(Mi c h el et al. 2 0 1 2 ; El u m e e v a et al. 2 0 1 1 ; L ett et al. 2 0 1 7 ; M a y et al. 2 0 1 8 ; S. B. R ui, V. V a n d vi k, a n d S. H a u g u m,

u n p u bli s h e d  d a t a, 2 0 1 8; I. S. J ́ o n s d ́ot ti r,  u n p u bli s h e d d a t a, 2 0 2 0; Li u a n d  R o u s k 2 0 2 1 ,  A. M.  R z e p c z y n s k a,  A.
Mi c h el s e n, a n d S. L e t t,  u n p u bli s h e d  d a t a, 2 0 1 9).  B o x e s c o n t ai n 1 s t a n d 3 r d  q u a r til e a n d s h o w  m e di a n,  d o t s
o ut si d e  w hi s k e r s i n di c at e v al u e s  m o r e t h a n 1. 5 ti m e s t h e l e n gt h of t h e b o x.

P
o

B
T

L
L

W
e

S
U

T
U

M
a

S
p

0 1 0 2 0

P ol ytri c h u m j u ni p eri n u m

P ol ytri c h u m c o m m u n e

P ol ytri c h u m stri ct u m

P ol ytri c h a str u m s e x a n g ul ar e

R a c o mitri u m f a s ci c ul ar e

R a c o mitri u m l a n u gi n o s u m

T o m e nt y p n u m nit e n s

L o p h o zi a fl o er kii

Ptili di u m cili ar e

L o p h o zi a l y c o p o di oi d e s

S c or pi di u m s c or pi oi d e s

H yl o c o mi u m s pl e n d e n s

Pl e ur o zi u m s c hr e b eri

R h yti di a d el p h u s s q u arr o s u s

Li m pri c hti a c o s s o nii

W ar n st or fi a p s e u d o str a mi n e a

Di cr a n u m el o n g at u m

O n c o p h or u s w a hl e n b er gii

A ul a c o m ni u m t ur gi d u m

P hil o n oti s c a e s pit o s a

Di cr a n u m f u s c e s c e n s

A ul a c o m ni u m p al u str e

Ci n cli di u m st y gi u m

Di cr a n u m dr u m m o n dii

Di cr a n u m s c o p ari u m

P al u d ell a s q u arr o s a

Pl a gi o m ni u m elli pti c u m

H y p n u m j utl a n di c u m

Pl a gi ot h e ci u m u n d ul at u m

S p h a g n u m a n g u stif oli u m

S p h a g n u m c a pillif oli u m

S p h a g n u m f u s c u m

S p h a g n u m c o m p a ct u m

S p h a g n u m ri p ari u m

S p h a g n u m li n d b er gii

S p h a g n u m p al u str e

S p h a g n u m r u s s o wii

W H C, g/ g

St u d y

S. B. R ui et al. 2 0 1 8, u n p u bl.

El u m e e v a et al. 2 0 1 1

J o n s d ottir 2 0 2 0, u n p u bl.

L ett et al. 2 0 1 7

Li u a n d R o u s k 2 0 2 1

M a y et al. 2 0 1 8

Mi c h el et al. 2 0 1 2

A. M. R z e p c z y n s k a et al. 2 0 1 9, u n p u bl.

W H C tr ait

W H C c ol o n y

W H C s h o ot e xt
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T a bl e  A 2. Li st of r e c o m m e n d e d b r y o p h yt e fl o r a s a n d s p e ci e s li st s (*) c o v e ri n g  A r cti c a r e a s. T h e li st i s  n ot c o m p r e h e n si v e.  W h e r e a v ail a bl e,  n u m b e r of s p e ci e s i s gi v e n.

A r cti c r e gi o n Fl o r a/ s p e ci e s li st* L a n g u a g e  A ut h o r s ( r ef) Y e a r  C o m m e nt

N o r t h  A m e ri c a

Fl o r a of  N o rt h  A m e ri c a,  V ol. 2 7 a n d 2 8 E n gli s h Fl o r a of  N o rt h  A m e ri c a
C o m mitt e e

2 0 0 7, 2 0 1 4  M o s s e s.  A v ail a bl e a s e- b o o k,
6 2 1 + 6 9 8 s p e ci e s

U S A T h e  m o s s e s of  A r cti c  Al a s k a* E n gli s h  W. C. St e e r e 1 9 7 8  M o s s e s. 4 1 5 s p e ci e s  O ut of p ri nt
A  B r y o p h yt e S p e ci e s Li st f o r  D e n ali  N ati o n al

P a r k a n d P r e s e r v e,  Al a s k a,  wit h
C o m m e nt s o n S e v e r al  N e w a n d
N ot e w o rt h y  R e c o r d s*

E n gli s h S. E. St e h n, J. K.  W alt o n,
C. A.  R ol a n d

2 0 1 3  B r y o p h yt e s,  C o v e r s  D e n ali
N ati o n al P a r k, 4 9 9 s p e ci e s

C a n a d a Fl o r e d e s b r y o p h yt e s d u  Q u é b e c et d u
L a b r a d o r,  V ol. 1- 3

F r e n c h J. F a u b e rt 2 0 1 2  B r y o p h yt e s, 8 9 2 s p e ci e s

A k e y a n d a n n ot at e d s y n o p si s of t h e  m o s s e s
of t h e  n o rt h e r n l o wl a n d s of  D e v o n
I sl a n d,  N. W. T.,  C a n a d a

E n gli s h  V. D.  Vitt 1 9 7 5  M o s s e s.  C o v e r s  D e v o n I sl a n d. 1 3 1
s p e ci e s

T h e  M o s s e s of  N o rt h e r n Ell e s m e r e I sl a n d,
A r cti c  C a n a d a. II.  A n n ot at e d Li st of t h e
T a x a*

E n gli s h  G. R.  B r a s s a r d 1 9 7 1  M o s s e s.  C o v e r s  N o rt h Ell e s m e r e
I sl a n d. 1 5 1 s p e ci e s

G r e e nl a n d

Ill u st r at e d  M o s s Fl o r a of  A r cti c  N o rt h
A m e ri c a a n d  G r e e nl a n d v ol. 1- 3

E n gli s h  D. L o n g,  H.  C r u m,
B.  M u r r a y,
G.  M o g e n s e n, e d.

1 9 8 5 1. P ol yt ri c h a c e a e, 2. S p h a g n a c e a e,
3.  A n d r e a e o b r y a c e a e –
T et r a p hi d a c e a e.  O ut of p ri nt

Li v e r w o rt s of  G r e e nl a n d E n gli s h  K.  D a m s h olt 2 0 1 3 Li v e r w o rt s, 1 7 8 s p e ci e s
M o s s e s ( B r y o p h yt a) a n d li v e r w o rt s

( M a r c h a nti o p h yt a) of t h e Z a c k e n b e r g
v all e y,  n o rt h e a st  G r e e nl a n d*

E n gli s h  K.  H a s s el,  H. Z e c h m ei st e r,
T. P r e st ø

2 0 1 4  M o s s e s a n d li v e r w o rt s, 2 1 2
s p e ci e s

F e n n o s c a n di a

Ill u st r at e d  M o s s Fl o r a of F e n n o s c a n di a. II.
M u s ci.  V ol. 1- 6

E n gli s h E.  N y h ol m 1 9 5 4 – 1 9 6 9  B r y o p h yt e s.  O ut of p ri nt

Ill u st r at e d fl o r a of  N o r di c  M o s s e s,  V ol. 1– 4 E n gli s h E.  N y h ol m 1 9 8 7 – 1 9 9 8  M o s s e s; v ol 4 o ut of p ri nt
Ill u st r at e d  m o s s fl o r a of  N o r di c li v e r w o rt s

a n d  h o r n w o rt s
E n gli s h  K.  D a m s h olt 2 0 0 9 Li v e r w o rt s a n d  h o r n w o rt s.  O ut of

p ri nt
I c el a n d Í sl e n s ki r  m o s a r I c el a n di c  B. J ́o h a n n s s o n 1 9 8 9 – 2 0 0 3  B r y o p h yt e s.  A v ail a bl e a s r e p o rt s.

6 0 4 s p e ci e s, d et ail e d
d e s c ri pti o n s a n d di st ri b uti o n
m a p s f o r I c el a n d

M o s a r á Í sl a n di I c el a n di c  Á.  H.  Bj a r n s s o n 2 0 1 8  B r y o p h yt e s.  K e y t o all s p e ci e s i n
I c el a n d

Lett et al.
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T a bl e  A 2. (c o ncl u d e d).

A r cti c r e gi o n Fl o r a/ s p e ci e s li st* L a n g u a g e  A ut h o r s ( r ef) Y e a r  C o m m e nt

N o r w a y N o r g e s t o r v m o s e r N o r w e gi a n  K.I. Fl at b e r g 2 0 1 4 S p h a g n a c e a e. 5 5 s p e ci e s
B r y o p h yt e s of t h e L o n g y e a r b y e n a r e a* E n gli s h T. P r e st ø,  M. L üt h,

K.  H a s s el
2 0 1 4  B r y o p h yt e s

B r y o p h yt e s, li c h e n s a n d c y a n o p r o c a r y ot e s
i n s u r r o u n di n g of p y r a mi d e n ( S v al b a r d):
A c o n si s e  h a n d b o o k

E n gli s h  M.  D o d d, I. T at a r e n k o,
N.  K o r ol e v a

2 0 1 5  B r y o p h yt e s, s u b s et of S v al b a r d
s p e ci e s, 8 7 s p e ci e s

S w e d e n N ati o n al  N y c k el n, 4 v ol u m e s S w e di s h +
E n gli s h

T.  H alli n g b ä c k,  N. L ö n n el,
H.  W ei b ull, L.  H e d e n å s

2 0 0 5 – 2 0 1 9  All  m o s s e s, 8 5 2 s p e ci e s

M o s s o r S w e di s h T.  H alli n g b ä c k 2 0 1 6  All b r y o p h yt e s
B r y o p h yt e s of t h e T o r n et r a e s k a r e a,

n o rt h e r n S w e di s h L a pl a n d*
E n gli s h  O.  M å rt e n s s o n 1 9 5 6  B r y o p h yt e s

R u s si a

M o s s Fl o r a of  R u s si a,  V ol. 2, 4 a n d 5 R u s si a n,
E n gli s h

M. S. I g n at o v et al. 2 0 1 7, 2 0 1 8,
2 0 2 0

O e di p o di al e s – G ri m mi al e s;
B a rt r a mi al e s – A ul a c o m ni al e s;
H y p o pt e r y gi al e s -  H y p n al e s
( Pl a gi ot h e ci a c e a e -
B r a c h yt h e ci a c e a e)

O t h e r  u s ef ul r e s o u r c e s

B rit ai n a n d I r el a n d  M o s s e s a n d Li v e r w o rt s of  B rit ai n a n d
I r el a n d– a fi el d g ui d e

E n gli s h I.  At h e rt o n, S.  B o s a n q u et,
M. L a wl e y

2 0 1 0  M o s s e s, Li v e r w o rt s a n d
H o r n w o rt s.
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R ef er e n c e li st f or  T a bl e  A 2

At h e rt o n, I.,  B o s a n q u et, S. D. S., a n d L a w e y,  M. 2 0 1 0.  M o s s e s a n d li v e r w o rt s of  B rit ai n a n d I r el a n d: a fi el d g ui d e.
B riti s h  B r y ol o gi c al S o ci et y.

Bj a r n a s o n,  Á. H. 2 0 1 8.  M o s a r á Í sl a n di. F o rl a gi d.
B r a s s a r d,  G. R. 1 9 7 1. T h e  M o s s e s of  N o rt h e r n Ell e s m e r e I sl a n d,  A r cti c  C a n a d a. II.  A n n ot at e d Li st of t h e T a x a. T h e

B r y ol o gi st, 7 4( 3): 2 8 2 – 3 1 1.
C o m mitt e e F of  N A E. ( E dit o r ). 2 0 0 7. Fl o r a of  N o rt h  A m e ri c a:  V ol. 2 7:  B r y o p h yt e s:  M o s s e s, P a rt 1:  N o rt h of  M e xi c o.

N e w Y o r k,  N Y:  O xf o r d  U ni v e r sit y P r e s s. 7 3 4 p.
C r u m,  H. A. 1 9 8 6. Ill u st r at e d  m o s s fl o r a of  A r cti c  N o rt h  A m e ri c a a n d  G r e e nl a n d.  M o g e n s e n  G S, e dit o r.  M u s e u m

T u s c ul a n u m P r e s s. ( M o n o g r a p h s o n  G r e e nl a n d;  V ol. 2. S p h a g n a c e a e).
D a m s h olt,  K. 2 0 0 9. Ill u st r at e d  m o s s fl o r a of  N o r di c li v e r w o rt s a n d  h o r n w o rt s. L u n d, S w e d e n:  Oi k o s e dit o ri al offi c e.
D a m s h olt,  K. 2 0 1 3. Li v e r w o rt s of  G r e e nl a n d. L u n d, S w e d e n:  Oi k o s e dit o ri al offi c e.
D o d d,  M.,  T at a r e n k o, I., a n d  K o r ol e v a,  N. 2 0 1 5.  B r y o p h y t e s, li c h e n s a n d c y a n o p r o c a r y ot e s i n s u r r o u n di n g s of

P y r a mi d e n ( S v al b a r d): a c o n ci s e g ui d e- b o o k.  D o d d  M,  T at a r e n k o I,  K o r ol e v a  N, e dit o r s.  A p atit y,  M u r m a n s k:
P ol a r- Al pi n e  B ot a ni c al  G a r d e n-I n stit ut e, 2 5 3 p.

F a u b e rt, J. 2 0 1 2. Fl o r e d e s  B r y o p h yt e s d u  Q u e b e c- L a b r a d o r.  V ol s. 1 – 3. S o ci ét é  Q u é b é c oi s e d e  B r y ol o gi e.
Fl at b e r g,  K.I. 2 0 1 4.  N o r g e s T o r v m o s e r.  N o r w a y:  A k a d e mi s k a F o rl a g.
H alli n g b ä c k T. 2 0 1 6.  M o s s o r: E n f ält g ui d e.  N at u r c e nt r u m.
H alli n g b ä c k, T., L ö n n ell,  N., a n d  W ei b ull,  H. 2 0 0 8.  Bl a d m o s s o r : k o m p a kt m o s s o r - k a p m o s s o r.  B r y o p h yt a : a n o e c-

t a n gi u m - o rt h o d o nti u m.  V ol.  AJ 2 4- 3 6. S L U  A rt d at a b a n k e n.
H alli n g b ä c k, T., L ö n n ell.  N.,  W ei b ull,  H., a n d  H e d e n ä s, L. 2 0 0 5.  Bl a d m o s s o r: S k öl d m o s s o r - bl å m o s s o r:  B r y o p h yt a:

B u x b a u mi a - L e u c o b r y u m kl ot. S L U  A rt d at a b a n k e n, 4 1 6 p.
H a s s el,  K.,  Z e c h m ei st e r,  H., a n d P r e st ø,  T. 2 0 1 4.  M o s s e s ( B r y o p h yt a) a n d li v e r w o rt s ( M a r c h a nti o p h yt a) of t h e

Z a c k e n b e r g v all e y,  n o rt h e a st  G r e e nl a n d. L n b g. 3 7( 2): 6 6 – 8 4.
H e d e n ä s, L., a n d  H alli n g b ä c k, T. 2 0 1 4.  Bl a d m o s s o r : s ki r m o s s o r – b a r o n m o s s o r.  B r y o p h yt a :  h o o k e ri a - a n o m o d o n.
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