
A R TI C L E

S h a di n g d e c r e a s e s a n d d el a y s  N D VI a n d fl o w e ri n g
of p r o st r at e  A r cti c s h r u b s 1

J e r e m y L.  M a y, St e v e n F.  O b e r b a u e r, St e v e n L.  U n g e r,  M att h e w J. Si m o n,
K atl y n  R.  B et w a y, a n d  R o b e rt  D.  H olli st e r

A b s t r a c t: I n c r e a s e s i n s h r u b g r o wt h a n d c a n o p y co v e r a r e  w ell  d o c u m e nt e d c o m m u nit y
r e s p o n s e s t o cli m at e  w a r mi n g i n t h e  A r cti c.  A n i m p o rt a nt c o n s e q u e n c e of l a r g e r d e ci d u o u s
s h r u b s i s s h a di n g of p r o st r at e pl a nt s p e ci e s,  m a n y of  w hi c h a r e i m p o rt a nt s o u r c e s of  n e ct a r
a n d b e r ri e s.  H e r e,  w e p r e s e nt t h e i m p a ct of a s h a di n g e x p e ri m e nt o n t w o p r o st r at e s h r u b s,
V acci ni u m vitis-i d a e a L. a n d Arct o us al pi n a L., i n  n o rt h e r n  Al a s k a o v e r t w o g r o wi n g s e a s o n s.  W e
i m pl e m e nt e d t h r e e l e v el s of s h a di n g ( n o s h a d e, 4 0 % s h a d e, a n d 8 0 % s h a d e) i n d r y  h e at h a n d
m oi st a ci di c t u n d r a. Pl ot s  w e r e  m o nit o r e d f o r s oil  m oi st u r e c o nt e nt, s u rf a c e t e m p e r at u r e,
n o r m ali z e d diff e r e n c e v e g et ati o n i n d e x ( N D VI), a n d fl o w e ri n g. S h a di n g  w a s s h o w n t o, o n
a v e r a g e, l o w e r s u rf a c e t e m p e r at u r e ( 0. 7 ° C t o 5. 3 ° C) a n d i n c r e a s e s oil  m oi st u r e c o nt e nt
( 0. 5 % t o 5. 6 %) i n b ot h c o m m u niti e s.  B ot h s p e ci e s- a n d pl ot-l e v el  N D VI v al u e s  w e r e d el a y e d
i n ti mi n g of p e a k v al u e s ( 7 t o 1 3 d a y s) a n d d e c r e a s e d at t h e  hi g h e st s h a di n g. Fl o w e r a b u n-
d a n c e of b ot h s p e ci e s  w a s l o w e r i n s h a d e d pl ot s a n d p e a k fl o w e ri n g  w a s d el a y e d ( 3 t o 8 d a y s)
c o m p a r e d  wit h c o nt r ol s.  C h a n g e s i n ti mi n g  m a y r e s ult i n p h e n ol o gi c al  mi s m at c h e s a n d c a n
i m p a c t o t h e r t r o p hi c l e v el s i n t h e  A r c ti c a s b o t h t h e fl o w e r s a n d r e s ul ti n g  b e r ri e s a r e
i m p o rt a nt f o o d s o u r c e s f o r a ni m al s.

K e y  w or ds: b e a r b e r r y, li n g o n b e r r y,  p h e n ol o g y, cli m at e c h a n g e, V acci ni u m vitis-i d a e a , Arct o us al pi n a .

R é s u m é : L e s a u g m e nt ati o n s d e l a c r oi s s a n c e d e s a r b u st e s et d u c o u v e rt v é g ét al s o nt d e s
r é p o n s e s  bi e n  d o c u m e n t é e s  d e s c o m m u n a u t é s a u r é c h a u f f e m e n t cli m a ti q u e  d a n s
l’A r c ti q u e.  U n e c o n s é q u e n c e i m p o r t a n t e  d e s g r a n d s a r b u s t e s à f e uill e s c a d u q u e s e s t
l’o m b r a g e f ait a u x e s p è c e s v é g ét al e s p r o c o m b a nt e s, d o nt b e a u c o u p s o nt d e s s o u r c e s i m p o r-
t a nt e s d e  n e ct a r et d e b ai e s. L e s a ut e u r s p r é s e nt e nt i ci l ’i m p a ct d’u n e e x p é ri e n c e d ’o m b r a g e
s u r d e u x a r b u st e s p r o c o m b a nt s, V acci ni u m vitis-i d a e a L. et Ar ct o us al pi n a L., d a n s l e  n o r d d e
l’Al a s k a a u c o u r s d e d e u x s ai s o n s d e c r oi s s a n c e. Il s o nt  mi s e n pl a c e t r oi s  ni v e a u x d ’o m b r a g e
( a u c u n e o m b r e, 4 0  % d’o m b r e et 8 0  % d ’o m b r e) d a n s  u n e l a n d e s è c h e et  u n e t o u n d r a a ci d e
h u mi d e. L e s  p a r c ell e s  o n t é t é s u r v eill é e s  p o u r l a t e n e u r e n  h u mi di t é  d u s ol, l a
t e m p é r at u r e d e s u rf a c e, l’i n di c e d e v é g ét ati o n p a r diff é r e n c e  n o r m ali s é e ( N D VI) et l a fl o r ai-
s o n. L ’o m b r a g e a  p e r mi s, e n  m o y e n n e,  d ’a b ai s s e r l a t e m p é r at u r e  d e s u rf a c e ( 0, 7 à 5, 3 ° C)
et  d ’a u g m e nt e r l a t e n e u r e n  h u mi dit é  d u s ol ( 0, 5 à 5, 6  %)  d a n s l e s  d e u x c o m m u n a ut é s.
L e s v al e u r s  N D VI à l ’é c h ell e d e l ’e s p è c e et d e l a p a r c ell e ét ai e nt r et a r d é e s q u a nt a u  m o m e nt
d ’att ei nt e d e s v al e u r s  m a xi m al e s ( 7 à 1 3 j o u r s) et di mi n u ai e nt a u  ni v e a u d e l ’o m b r a g e l e pl u s

R e c ei v e d 3 0  O ct o b e r 2 0 2 0.  A c c e pt e d 2 1 J ul y 2 0 2 1.

J. L.  M a y, *  S. F.  O b e r b a u e r,  S. L.  U n g e r,  a n d  M. J.  Si m o n. D e p a r t m e n t  of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s a n d I n s ti t u t e  of t h e
E n vi r o n m e nt, 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.,  Mi a mi, F L 3 3 1 9 9,  U S A.
K. R.  B e t w a y a n d  R. D.  H olli s t e r. * D e p a r t m e n t of  Bi ol o gi c al S ci e n c e s,  G r a n d  V all e y S t a t e  U ni v e r si t 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.
C o r r e s p o n di n g a u t h o r: J e r e m y L.  M a y ( e m ail: j m a y 0 1 0 @fi u. e d u).
1 T hi s  p a p e r i s p a rt of a S p e ci al I s s u e e ntitl e d: I m p a ct s of cli m at e c h a n g e o n t u n d r a e c o s y st e m s: T h r e e d e c a d e s of r e s ult s
f r o m t h e I nt e r n ati o n al T u n d r a E x p e ri m e nt (I T E X).
*J e r e m y L.  M a y a n d  R o b e rt  D.  H olli st e r s e r v e d a s  G u e st  E dit o r s at t h e ti m e of  m a n u s c ri pt r e vi e w a n d a c c e pt a n c e;  p e e r
r e vi e w a n d e dit o ri al d e ci si o n s r e g a r di n g t hi s  m a n u s c ri pt  w e r e  h a n dl e d b y  Al e s s a n d r o P et r a gli a a n d  G r e g  H e n r y.
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.

9 6 7

A r cti c S ci e n c e 8: 9 6 7 – 9 7 8 ( 2 0 2 2) d x. d oi. o r g/ 1 0.1 1 3 9/ a s- 2 0 2 0- 0 0 4 3 P u bli s h e d at w w w. c d n s ci e n c e p u b. c o m/ a s o n 1 6  N o v e m b e r 2 0 2 1.
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él e v é. L ’a b o n d a n c e d e s fl e u r s d e s d e u x e s p è c e s ét ait pl u s f ai bl e d a n s l e s p a r c ell e s o m b r a g é e s
et l e pi c d e fl o r ai s o n ét ait r et a r d é ( 3 à 8 j o u r s) p a r r a p p o rt a u x t é m oi n s. L e s c h a n g e m e nt s d e
c al e n d ri e r p e u v e nt e nt r aî n e r d e s d é c al a g e s p h é n ol o gi q u e s et a v oi r  u n i m p a ct s u r d ’a ut r e s
ni v e a u x t r o p hi q u e s d a n s l ’A r cti q u e, c a r l e s fl e u r s et l e s b ai e s  q ui e n r é s ult e nt s o nt  d e s
s o u r c e s d e  n o u r rit u r e i m p o rt a nt e s p o u r l e s a ni m a u x. [ T r a d uit p a r l a  R é d a cti o n]

M ots-cl és : b u s s e r ol e, ai r ell e vi g n e d ’I d a,  p h é n ol o gi e, c h a n g e m e nt cli m ati q u e, V acci ni u m vitis-i d a e a ,
Arct o us al pi n a .

I ntr o d u cti o n

W a r mi n g i n t h e  A r c ti c  h a s  b e e n a c c el e r a ti n g i n t h e  p a s t 5 0 y e a r s a t  hi g h e r r a t e s
c o m p a r e d  wit h l o w e r l atit u d e r e gi o n s ( A CI A 2 0 0 5 ; I P C C 2 0 1 8).  W a r mi n g i n t h e  A r cti c  h a s
al s o  b e e n s h o w n t o al t e r e n vi r o n m e n t al c o n di ti o n s s u c h a s s n o w a n d  p r e ci pi t a ti o n
(C all a g h a n et al. 2 0 1 1 ; Li st o n a n d  Hi e m st r a 2 0 1 1 ; C o h e n et al. 2 0 1 2 ; Bi nt a nj a a n d S elt e n
2 0 1 4 ).  C h a n g e s i n t h e  p h y si c al e n vi r o n m e n t  h av e  b e e n a s s o ci a t e d  wit h s hif t s i n  pl a n t
c o m m u nit y  p h e n ol o g y a n d i n c r e a s e d  pl a nt c o v e r ( A rft et al. 1 9 9 9 ; El m e n d o rf et al. 2 0 1 2 ;
O b e r b a u e r et al. 2 0 1 3 ; Bj o r k m a n et al. 2 0 1 8 ; P r e v é y et al. 2 0 1 7 ). E r e ct s h r u b e x p a n si o n  h a s
b e e n  w ell  d o c u m e nt e d a s a c o n s e q u e n c e of  w a r mi n g t e m p e r at u r e s a n d oft e n r e s ult s i n
s hift s i n t h e c o m p etiti v e l a n d s c a p e r e s ulti n g i n p r o st r at e pl a nt s b ei n g o ut- c o m p et e d ( T a p e
et al. 2 0 0 6 ; M y e r s- S mit h et al. 2 0 1 1 ; L o r a nt y a n d  G o et z 2 0 1 2 ; T a p e et al. 2 0 1 2 ; M y e r s- S mit h
et al. 2 0 1 5 ). T h e e x p a n si o n of e r e ct s h r u b c o v e r  m a y r e s ult i n s h a di n g t h at a d v e r s el y aff e ct s
p r o st r at e pl a nt s  wit hi n t h e c o m m u nit y.

S h a di n g  h a s  b e e n  d o c u m e n t e d a s o n e  k e y c o n s t r ai n t o n t h e g r o w t h of  A r c ti c  pl a n t
s p e ci e s ( Billi n g s 1 9 8 7 ). S o m e s t u di e s  h a v e f o u n d t h a t s h a d e  h a s li t tl e eff e c t  o n  pl a n t
g r o wt h, e s p e ci all y  w h e n c o m p a r e d  wit h ot h e r t r e at m e nt t y p e s s u c h a s  w a r mi n g o r  n ut ri e nt
a d diti o n s ( G r a gli a et al. 1 9 9 7 ; J o n a s s o n et al. 1 9 9 9; S h a v e r a n d J o n a s s o n 1 9 9 9 ; G o u g h et al.
2 0 0 2 ; W eij e r s et al. 2 0 1 3 ). I n c o nt r a st, ot h e r st u di e s  h a v e s h o w n t h at s h a di n g l o w e r s c a r b o n
u pt a k e ( H a v st r ö m et al. 1 9 9 3 , Mi c h el s e n et al. 1 9 9 6 ; D a hl et al. 2 0 1 7 ). P a st st u di e s i n v e sti g at-
i n g t h e i m p a ct of s h a di n g o n  A r cti c  pl a nt s  h a v e f o c u s e d o n  pl a nt g r o wt h a n d  p h y si ol o g y
(Mi c h el s e n et al. 1 9 9 6 ; Ill e ri s et al. 2 0 0 4; H a n s e n et al. 2 0 0 6 ; Ol s r u d a n d  Mi c h el s e n 2 0 0 9 ;
C a m pi oli et al. 2 0 1 2 ). T h e s e alt e r ati o n s i n c a r b o n a s si mil ati o n  m a y i nfl u e n c e t h e r e s o u r c e
r e s e r v e s a v ail a bl e f o r fl o r al d e n sit y a n d p h e n ol o g y.

D e s pit e t h e lit e r at u r e o n t h e eff e ct s of s h a di n g o n g r o wt h r at e s a n d  p h y si ol o g y, t o t h e
b e st of o u r k n o wl e d g e  n o st u di e s  h a v e i n v e sti g at e d t h e i m p a ct s of c a n o p y s h a di n g o n pl a nt
p h e n ol o g y a n d r e p r o d u cti v e eff o rt.  C h a n g e s i n fl o r al d e n sit y a n d ti mi n g  h a v e t h e p ot e nti al
t o  h a v e ri p pl e eff e ct s a c r o s s t r o p hi c l e v el s, i m p a cti n g  p olli n at o r s ( A r m b r u st e r a n d  G ui n n
1 9 8 9 ; H ø y e et al. 2 0 1 3 ; H ø y e et al. 2 0 1 4 ), a s  w ell a s bi r d s a n d  m a m m al s t h at f e e d o n r e s ulti n g
b e r ri e s ( C o t t a m 1 9 3 6 ; K a p el 1 9 9 9 ; M a c H u t c h o n a n d  W ell w o o d 2 0 0 3 ; I k e d a e t al. 2 0 1 5;
T h o m p s o n et al. 2 0 1 6 ) U n d e r st a n di n g  h o w s h a di n g f r o m c a n o p y v e g et ati o n  m a y i m p a ct
fl o w e r ti mi n g a n d  n u m b e r i n t h e  u n d e r st o r y i s i m p o rt a nt t o o u r  u n d e r st a n di n g of  h o w
p r o st r at e  pl a nt s s h o ul d  p e rf o r m i n t h e f a c e of cli m at e c h a n g e a n d e r e ct s h r u b e x p a n si o n
(W o o k e y et al. 1 9 9 3 ; T h ́o r h all s d ́otti r 1 9 9 8 ; H ø y e et al. 2 0 1 3 ; W h e el e r et al. 2 0 1 5 ).

H e r e,  w e e x a mi n e t h e eff e ct s of t w o l e v el s of i n sit u s h a d e  m a ni p ul ati o n s i n t w o c o m m u-
ni t y t y p e s t h a t a r e  wi d e s p r e a d a c r o s s t h e  A r c ti c.  D r y  h e a t h a n d  m oi s t a ci di c t u n d r a
c o m m u niti e s  w e r e c h o s e n d u e t o t h e  hi g h d e n sit y of b e r r y p r o d u ci n g s p e ci e s a n d v a ri ati o n
i n  n at u r al s h a di n g.  W e i m pl e m e nt e d b ot h 4 0 % a n d 8 0 % r e d u cti o n i n a m bi e nt li g ht, t o i n v e s-
ti g at e  h o w s h a d e i m p a ct s  p h e n ol o g y a n d r e p r o d u cti v e eff o rt of  p r o st r at e s p e ci e s, A rct o us
al pi n a L. a n d V acci ni u m vitis-i d a e a L. S p e cifi c all y,  w e  m o nit o r e d fl o w e r  n u m b e r a n d ti mi n g,
s u rf a c e t e m p e r at u r e, s oil  m oi st u r e, a n d  n o r m ali z e d diff e r e n c e v e g et ati o n i n d e x ( N D VI) o v e r
t w o y e a r s. It  w a s e x p e ct e d t h at s h a di n g  will l o w e r s u rf a c e t e m p e r at u r e a n d i n c r e a s e s oil

9 6 8 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 oi st u r e a s a r e s ult of l e s s s ol a r r a di ati o n r e a c hi n g b ot h t h e c a n o p y a n d g r o u n d.  W e al s o
e x p e ct e d s h a di n g t o d e c r e a s e  pl a nt  N D VI v al u e s, d el a y t h e ti mi n g of  p e a k fl o w e ri n g, a n d
r e d u c e t h e  n u m b e r of fl o w e r s i n a pl ot.

M et h o d s

T h e st u d y sit e s i n cl u d e d a d r y  h e at h a n d  m oi st a ci di c pl a nt c o m m u nit y  n e a r T o oli k L a k e
o n t h e N o rt h Sl o p e of Al a s k a ( Fi g. 1 , 6 8 ° 3 7′N, 1 4 9 ° 3 6 ′W, 7 3 6  m a b o v e s e a l e v el). T h e  d r y
h e at h c o m m u nit y  w a s d o mi n at e d b y V. vitis-i d a e a , A. al pi n a , E m p etr u m ni gr u m L., a n d li c h e n s.
T h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y  w a s d o mi n at e d b y Eri o p h or u m v a gi n at u m L., S ali x p ulc hr a C h a m.,
B et ul a n a n a L., V. vitis-i d a e a , a n d s p h a g n u m  m o s s.  M oi st a ci di c pl ot s  w e r e r a n d o ml y s el e ct e d
t o  b e  wi t hi n t h e i n t e r- t u s s o c k s p a c e a n d e s t a bli s h e d i n a r e a s  wi t h f e w e r e c t s h r u b s t o
mi ni mi z e  n at u r al s h a di n g f r o m e r e ct s h r u b s a n d E. v a gi n at u m .  Wit hi n e a c h c o m m u nit y t y p e
w e e st a bli s h e d 1 8 pl ot s c o n si sti n g of 6 c o nt r ol ( n o s h a d e), 6 l o w s h a d e ( 4 0 % s h a d e cl ot h), a n d
6  hi g h s h a d e ( 8 0 % s h a d e cl ot h)  pl ot s. S h a di n g l e v el s  w e r e s el e ct e d  b a s e d o n  p r eli mi n a r y
o b s e r v ati o n s t a k e n  u n d e r v a ri o u s e r e ct s h r u b c a n o pi e s,  wit h  m e di u m s h r u b l e af a n d st e m
d e n siti e s  m e a s u r e a p p r o xi m at el y 4 0 % i n c o mi n g li g ht r e d u cti o n a n d t h e  hi g h e st s h a di n g
a p p r o xi m at el y 8 0 % li g ht r e d u cti o n. E a c h pl ot  w a s 2 5 c m × 2 5 c m. S h a d e cl ot h  w a s i n st all e d
at a  h ei g ht of 1 0 c m a n d  w a s st r et c h e d a n d att a c h e d t o a  wi r e f r a m e t o  m ai nt ai n i nt e g rit y
wit h a g a p a b o v e g r o u n d l e v el t o a  h ei g ht of a p p r o xi m at el y 3 c m t o all o w ai r fl o w a n d
p r e v e nt s u rf a c e  h e ati n g ( S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 1 1 ). T h e s h a d e cl ot h  w a s a  U V- r e si st a nt,
n e ut r al d e n sit y  w o v e n p ol y et h yl e n e f a b ri c t h at all o w s  w at e r p e r m e ati o n a n d ai r v e ntil ati o n
w hil e r e d u ci n g s ol a r r a di ati o n ( P C P o ol s, Li b e rt y vill e, Illi n oi s,  U S A).  N e ut r al d e n sit y f a b ri c
w a s  u s e d t o r e d u c e i n c o mi n g s ol a r r a di ati o n  w hil e  n ot alt e ri n g t h e s p e ct r u m of i n c o mi n g
li g ht.

Pl ot s  w e r e e st a bli s h e d i n l at e J u n e of 2 0 1 6. S a m pli n g  w a s c o n d u ct e d d u ri n g t h e s e c o n d
( 2 0 1 7) a n d t hi r d ( 2 0 1 8) y e a r s of s h a d e  m a ni p ul ati o n o n t h e t w o f o c al s p e ci e s of t h e st u d y,
V. vitis-i d a e a a n d A. al pi n a. S h a d e cl ot h  w a s i n st all e d s h o rtl y aft e r s n o w- m elt ( e a rl y J u n e)
a n d r e m o v e d  b ef o r e t h e fi r st s n o wf all (l at e  A u g u st) e v e r y y e a r.  D u ri n g t h e 2 0 1 7 a n d 2 0 1 8
s a m pli n g  p e ri o d s e a c h  pl ot  w a s  m o nit o r e d t wi c e  w e e kl y f o r fl o w e r  p h e n ol o g y,  pl ot- a n d
l e af-l e v el  n o r m ali z e d  diff e r e n c e v e g et ati o n i n d e x ( N D VI), s u rf a c e t e m p e r at u r e, a n d s oil
m oi st u r e c o nt e nt. Fl o w e r  p h e n ol o g y  w a s  m o nit o r e d vi s u all y  b y c o u nti n g t h e  n u m b e r of
fl o w e r  b u d s, o p e n fl o w e r s, a n d  wi t h e r e d fl o w e r s at e a c h s a m pli n g ti m e f o r  b o t h f o c al
s p e ci e s of t h e st u d y. F r uit p r o d u cti o n  w a s  n ot  m o nit o r e d d u e t o p ot e nti al i nt e rf e r e n c e b y
t h e s h a d e cl ot h  wit h p olli n at o r vi sit ati o n. Pl ot-l e v el  N D VI v al u e s  w e r e  m o nit o r e d  n e a r s ol a r
n o o n  u si n g a m bi e nt li g ht at a  h ei g ht of a p p r o xi m at el y 1 5 c m f r o m g r o u n d s u rf a c e  u si n g a
si n gl e c h a n n el  U ni s p e c s p e ct r o p h ot o m et e r ( P P S y st e m s,  A m e s b u r y,  M a s s a c h u s ett s,  U S A).
L e af-l e v el  N D VI v al u e s  w e r e  m o nit o r e d  u si n g a si n gl e c h a n n el  U ni s p e c s p e ct r o p h ot o m et e r
wit h a l e af- cli p att a c h m e nt cli p p e d o n 5 r e p r e s e nt ati v e l e a v e s o n diff e r e nt i n di vi d u al s f r o m
e a c h f o c al s p e ci e s i n e a c h pl ot  wit h 1 0 0 % li g ht s o u r c e o n.  B ot h pl ot- a n d l e af-l e v el  N D VI  w e r e
c al c ul at e d  u si n g t h e  n o r m ali z e d diff e r e n c e b et w e e n  n e a r-i nf r a r e d ( R 7 7 4 ) a n d r e d ( R6 5 6 ) li g ht
w a v el e n gt h r efl e ct a n c e ( N D VI = ( R7 7 4 − R 6 5 6 )/( R7 7 4 + R 6 5 6 )) (M a y et al. 2 0 1 7 ; Ji a n g et al. 2 0 1 9).
S h a d e cl ot h  w a s b ri efl y r e m o v e d f r o m pl ot s t o f a cilit at e t a ki n g b ot h pl ot a n d s p e ci e s-l e v el
N D VI  m e a s u r e m e nt s. S u rf a c e t e m p e r at u r e  w a s  m e a s u r e d at a  h ei g ht of a p p r o xi m at el y
3 0 c m  u si n g a Fl u k e  6 2  M a x ® i nf r a r e d t h e r m o m e t e r ( Fl u k e  C o r p o r a ti o n,  E v e r e t t,
W a s hi n gt o n,  U S A) ai m e d at t h e g r o u n d s u rf a c e i m m e di at el y aft e r r e m o vi n g s h a d e cl ot h
f o r  m e a s u r e m e nt s. S oil  m oi st u r e c o nt e nt  w a s  m e a s u r e d at a  d e pt h of 5 c m i n t h e c e nt e r

1S u p pl e m e nt a r y d at a a r e a v ail a bl e  wit h t h e a rti cl e at htt p s:// d oi. o r g/ 1 0.1 1 3 9/ a s- 2 0 2 0- 0 0 4 3 .
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of e a c h  pl o t  u si n g a  D e c a g o n  E C- 5 s oil  m oi s t u r e s e n s o r ( D e c a g o n  D e vi c e s,  P ull m a n,
W a s hi n gt o n,  U S A).

All st ati sti c al t e st s  w e r e p e rf o r m e d  u si n g t h e  R st ati sti c al e n vi r o n m e nt v e r si o n 3. 6. 2
(R C o r e T e a m 2 0 1 8 ). Fl o w e r  p h e n ol o g y f o r e a c h s p e ci e s,  pl o t-l e v el  N D VI, a n d l e af-l e v el
N D VI f o r e a c h s p e ci e s  m e a s u r e m e nt s  w e r e  u s e d t o  d et e r mi n e t h e  m a g nit u d e a n d ti mi n g
of  p e a k v al u e a n d c o m p a r e d  u si n g r e p e at e d  m e a s u r e a n al y si s of v a ri a n c e ( R A N O V A)  wit h
T u k e y ’s p o st- h o c a n al y si s. E a c h v a ri a bl e  w a s fi r st t e st e d f o r  n o r m alit y t o e n s u r e t h e v ali dit y
of t h e st ati sti c al t e st s a p pli e d f o r a n al y si s. S u rf a c e t e m p e r at u r e a n d s oil  m oi st u r e c o nt e nt
m e a s u r e m e nt s  w e r e a g g r e g at e d  b y t r e at m e nt t y p e a n d  m o nt h a n d c o m p a r e d  wit h t h e
c o nt r ol t r e at m e nt  u si n g a  R A N O V A.

R e s ult s

S h a d e d pl ot s  h a d r e d u c e d t h e s u rf a c e t e m p e r at u r e at b ot h sit e s a c r o s s al m o st all  m o nt h s
of t h e st u d y ( Fi g. 2 , S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 21). S u rf a c e t e m p e r at u r e d e c r e a s e s  w e r e o v e r all
s m all e r i n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y ( 1 4. 4 ° C c o nt r ol t o 1 3. 7 ° C 4 0 % a n d 1 2. 6 ° C 8 0 %)
c o m p a r e d  wit h t h e d r y  h e at h ( 1 5. 2 ° C c o nt r ol t o 1 3. 9 ° C 4 0 % t o 1 0. 9 ° C 8 0 %). I n d r y  h e at h,
b o t h 8 0 % a n d 4 0 % s h a d e l e v el s  h a d l o w e r s u rf a c e t e m p e r a t u r e si g nifi c a n tl y a c r o s s all
3  m o n t h s  of t h e g r o wi n g s e a s o n,  wi t h t h e l a r g e s t  d e c r e a s e s i n J ul y ( 1 8. 2 ° C c o n t r ol t o
1 2. 9 ° C a n d 1 5. 0 ° C, r e s p e cti v el y). I n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y, s u rf a c e t e m p e r at u r e
d e c r e a s e s  w e r e t h e l a r g e st i n J ul y f o r  b ot h 8 0 % a n d 4 0 % s h a d e l e v el s ( 1 7. 9 ° C c o nt r ol t o
1 6.1 ° C a n d 1 6. 8 ° C, r e s p e cti v el y).

S oil  m oi st u r e, o n a v e r a g e,  w a s  hi g h e r i n s h a d e d  pl ot s at  b ot h c o m m u niti e s,  wit h t h e
g r e at e st diff e r e n c e s i n J ul y ( Fi g. 3 , S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 21 ). T h e  hi g h e st s h a di n g ( 8 0 %)
si g nifi c a ntl y i n c r e a s e d s oil  m oi st u r e c o nt e nt i n t h e  d r y  h e at h a c r o s s all 3  m o nt h s of t h e
g r o wi n g s e a s o n (J u n e: 1 8. 3 % c o nt r ol t o 1 9. 9 %, J ul y: 8. 7 % c o nt r ol t o 1 4. 3 %,  A u g u st: 1 4. 4 %
c o nt r ol t o 1 6. 3 %).  B ot h l e v el s of s h a di n g o nl y i n c r e a s e d s oil  m oi st u r e c o nt e nt i n J ul y i n t h e
m oi s t a ci di c c o m m u ni t y ( 1 9. 3 % c o n t r ol t o 8 0 %: 2 1. 2 % a n d 4 0 %: 2 0. 6 %),  b u t  n o t i n J u n e
( 3 3. 6 % c o nt r ol t o 8 0 %: 3 4. 4 % a n d 4 0 %: 3 4. 2 %) o r  A u g u st ( 2 4. 6 % c o nt r ol t o 8 0 %: 2 5. 5 % a n d
4 0 %: 2 5.1 %).

T h e  hi g h e st s h a di n g l e v el ( 8 0 %) d e c r e a s e d b ot h pl ot- a n d s p e ci e s-l e v el  N D VI v al u e s o v e r
b o t h y e a r s c o m p a r e d  wi t h c o n t r ol  pl o t s ( Fi g. 4 , S u p pl e m e n t a r y  m a t e ri al 21 ). P e a k  pl ot
l e v el  N D VI i n t h e  d r y  h e a t h c o m m u ni t y  w a s l o w e r i n  b o t h s t u d y y e a r s  u n d e r

Fi g. 1. Pl ot l a y o ut i n d r y  h e at h a n d  m oi st a ci di c c o m m u niti e s ( A), a n d l o c ati o n of st u d y sit e s at T o oli k L a k e,  Al a s k a
( 6 8 ° 3 7′N, 1 4 9 ° 3 6 ′W, 7 3 6  m a b o v e s e a l e v el ( B) ( c r e at e d  u si n g  G o o gl e E a rt h ( G o o gl e  n. d.)).

9 7 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

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



8 0 % ( 2 0 1 7: − 0. 0 4 3 ± 0. 0 2 5 ( S E), 2 0 1 8: − 0. 0 6 3 ± 0. 0 1 2 ( S E))  b u t  n o t 4 0 % s h a d e. V a c ci ni u m
vitis-i d a e a a n d A. al pi n a i n t h e d r y  h e at h c o m m u nit y  h a d  n o c h a n g e i n p e a k  N D VI v al u e at
4 0 % s h a d e  b ut  h a d  d e c r e a s e d  N D VI at 8 0 % s h a d e f o r  b ot h 2 0 1 7 ( V. vitis-i d a e a : − 0. 0 5 1 ± . 0 1 8
( S E), A. al pi n a : − 0. 0 4 1 ± 0. 0 2 1 ( S E)) a n d 2 0 1 8 ( V. vitis-i d a e a : − 0. 0 4 8 ± 0. 0 1 9 ( S E), A. al pi n a :
− 0. 0 6 6 ± 0. 0 1 7 ( S E)).  M a xi m u m  N D VI v al u e s f o r b ot h pl ot-l e v el a n d V. vitis-i d a e a i n t h e  m oi st
a ci di c pl ot s d e c r e a s e d at t h e 8 0 % s h a d e f o r b ot h 2 0 1 7 ( − 0. 0 5 9 ± 0. 0 2 1 ( S E) a n d – 0. 0 4 6 ± 0. 0 2 3
( S E) r e s p e cti v el y) a n d 2 0 1 8 (– 0. 0 4 9 ± 0. 0 1 9 ( S E) a n d – 0. 0 6 1 ± 0. 0 2 2 ( S E));  h o w e v e r  p e a k  N D VI
v al u e s di d  n ot c h a n g e at t h e 4 0 % s h a d e l e v el.

B ot h s h a d e l e v el s ( 4 0 % a n d 8 0 %) d el a y e d t h e ti mi n g of pl ot- a n d s p e ci e s- s p e cifi c p e a k  N D VI
v al u e s i n t h e d r y  h e at h a n d  m oi st a ci di c c o m m u niti e s ( Fi g. 4 , S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 21 ).
D r y  h e at h  p e a k  N V DI v al u e s  w e r e d el a y e d b y 1 0 ± 2. 6 ( S E) d a y s i n 2 0 1 7 a n d 1 1 ± 2. 7 ( S E) d a y s
i n 2 0 1 8  w h e n s h a d e d at 8 0 %, b ut  h a d  n o c h a n g e i n ti mi n g at 4 0 % s h a d e. V acci ni u m vitis-i d a e a
p e a k  N D VI v al u e s  w e r e d el a y e d i n t h e d r y  h e at h c o m m u nit y at b ot h s h a di n g l e v el s f o r b ot h
2 0 1 7 ( 4 0 %: + 7 ± 2. 4 ( S E), 8 0 %: + 1 0 ± 2. 0 ( S E) d a y s) a n d 2 0 1 8 ( 4 0 %: + 6 ± 2.1 ( S E), 8 0 %: + 9 ± 1. 7 ( S E)
d a y s). A rct o us al pi n a p e a k  N D VI v al u e s  w e r e  d el a y e d i n t h e  d r y  h e at h c o m m u nit y at  b ot h
s h a di n g l e v el s f o r  b o t h 2 0 1 7 ( 4 0 %: + 7 ± 2. 3 ( S E), 8 0 %: + 1 6 ± 2. 0 ( S E)  d a y s) a n d 2 0 1 8
( 4 0 %: + 7 ± 2.1 ( S E), 8 0 %: + 1 3 ± 1. 7 ( S E) d a y s). I n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y  n eit h e r pl ot l e v el
n o r V. vitis-i d a e a p e a k  N D VI v al u e s  w e r e c h a n g e d  b y 4 0 % s h a d e,  b u t  w e r e si g nifi c a ntl y
d el a y e d  b y 8 0 % s h a d e i n  b o t h 2 0 1 7 ( pl o t: + 8 ± 1. 9 ( S E), V. vitis-i d a e a : + 7 ± 1. 8 ( S E)  d a y s)

Fi g. 2. S u rf a c e t e m p e r at u r e diff e r e n c e b et w e e n c o nt r ol a n d s h a d e t r e at m e nt pl ot s ( 8 0 % a n d 4 0 %) b y  m o nt h i n d r y
h e at h ( A) a n d  m oi st a ci di c ( B) c o m m u niti e s. St ati sti c al diff e r e n c e d e n ot e d b y * ( p v al u e < 0. 0 5).

M a y et al. 9 7 1
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a n d 2 0 1 8 ( pl ot: + 9 ± 2. 0 ( S E), V. vitis-i d a e a : + 9 ± 2. 2 ( S E) d a y s). S h a di n g al s o i m p a ct e d t h e e n d of
t h e g r o wi n g s e a s o n t h r o u g h d el a y e d t h e ti mi n g of s e n e s c e n c e at b ot h t h e d r y  h e at h a n d
m oi st a ci di c sit e s ( S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 3 1).

Eff e ct s of s h a di n g v a ri e d  b et w e e n V. vitis-i d a e a a n d A. al pi n a ;  h o w e v e r, t h e y g e n e r all y
r e d u c e d t h e  n u m b e r  of fl o w e r s a n d  d el a y e d  p e a k fl o w e ri n g ( Fi g. 5 , S u p pl e m e n t a r y
m a t e ri al 2 1 ). V a c ci ni u m viti s-i d a e a fl o w e r  n u m b e r i n t h e  d r y  h e a t h c o m m u ni t y  w a s
u n c h a n g e d b y b ot h 4 0 % a n d 8 0 % s h a d e l e v el s i n 2 0 1 7 b ut d e c r e a s e d i n 2 0 1 8 ( 4 0 %: − 5 ± 1. 7
( S E) a n d 8 0 %: − 6 ± 0. 7 ( S E)). Arct o us al pi n a fl o w e r  n u m b e r i n t h e d r y  h e at h d e c r e a s e d at b ot h
s h a di n g l e v el s i n 2 0 1 7 ( 4 0 %: − 5 ± 1. 3 ( S E) a n d 8 0 %: − 4 ± 1. 6 ( S E)) a n d 2 0 1 8 ( 4 0 %: − 4 ± 2.1 ( S E)
a n d 8 0 %: − 7 ± 1. 4 ( S E)). T h e f r e q u e n c y of V. vitis-i d a e a fl o w e r s i n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y
w a s  u n c h a n g e d  b y  b ot h l e v el s of s h a di n g i n 2 0 1 7 a n d 2 0 1 8.  T h e  d at e of  p e a k fl o w e ri n g
w a s  u n c h a n g e d  b y  b o t h s h a d e l e v el s i n 2 0 1 7. I n 2 0 1 8  4 0 % s h a d e l e v el fl o w e ri n g  w a s
d el a y e d a n d 8 0 % s h a d e d el a y e d  p e a k fl o w e ri n g f o r b ot h V. vitis-i d a e a a n d A. al pi n a i n 2 0 1 8
(+ 7 ± 1. 8 ( S E) a n d + 6 ± 1. 2 ( S E) d a y s r e s p e cti v el y). I n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y V. vitis-i d a e a
w a s  d el a y e d i n fl o w e ri n g at t h e  hi g h e st s h a di n g ( 8 0 %) i n 2 0 1 7 ( + 6 ± 1. 2 ( S E)  d a y s) a n d  w a s
d el a y e d i n  b o t h 4 0 % a n d 8 0 % s h a d e l e v el s i n 2 0 1 8 ( + 6 ± 2. 1 ( S E) a n d + 8 ± 1. 9 ( S E)  d a y s
r e s p e cti v el y).

Fi g. 3. S oil  m oi st u r e diff e r e n c e b et w e e n c o nt r ol a n d s h a d e t r e at m e nt pl ot s ( 8 0 % a n d 4 0 %) b y  m o nt h i n d r y  h e at h
( A) a n d  m oi st a ci di c ( B) c o m m u niti e s. St ati sti c al diff e r e n c e d e n ot e d b y * (p v al u e < 0. 0 5).
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Di s c u s si o n

O nl y t h e  hi g h e st l e v el s of s h a di n g  h a d a n y eff e ct o n t h e  m a g nit u d e of p e a k  N D VI v al u e s.
T h e c o n si st e n c y of  N D VI r e s p o n s e t o s h a di n g a c r o s s pl ot- a n d s p e ci e s-l e v el, t r e at m e nt l e v el,
a n d y e a r s u g g e st t h at p r o st r at e s h r u b s  h a v e s o m e t ol e r a n c e t o  m o d e r at e a m o u nt s of s h a d-
i n g.  O u r st u d y s p e ci e s  m a y  b e a d a pt e d t o o p e n  h a bit at,  h o w e v e r gi v e n t h at V. vitis-i d a e a
a n d A. al pi n a g r o w cl o s e t o g r o u n d l e v el it i s li k el y t h at t h e y a r e a d a pt e d t o c o p e  wit h s o m e
s h a di n g f r o m e r e c t s h r u b s.  T h e  m a r gi n al r e s ul t s of s h a di n g o n v e g e t a ti v e g r o w t h a n d
fl o w e r/f r uit  p r o d u cti o n  h a s  b e e n  d o c u m e nt e d i n  p r e vi o u s st u di e s ( J o n a s s o n et al. 1 9 9 9;
S h a v e r a n d J o n a s s o n 1 9 9 9 ; W eij e r s et al. 2 0 1 3 ) a n d i s c o n si st e nt  wit h t h e li mit e d i m p a ct of
l o w e r l e v el s of s h a di n g o n  N D VI f r o m t hi s st u d y. T h e r e s p o n s e of p e a k  N D VI v al u e t o s h a d-
i n g  w a s l a r g e r i n t h e  d r y  h e a t h c o m m u ni t y,  w hi c h  m a y  b e a t t ri b u t e d t o t h e  hi g h e r

Fi g. 4. I m p a ct s of s h a di n g o n t h e ti mi n g a n d  m a g nit u d e of p e a k  n o r m ali z e d diff e r e n c e v e g et ati o n i n d e x  m e a s u r e d
at t h e  pl ot-l e v el a n d l e af-l e v el o n V a c ci ni u m vitis-i d a e a a n d A r ct o us al pi n a i n  d r y  h e at h a n d  m oi st a ci di c t u n d r a

c o m m u niti e s.  V al u e s r e p r e s e nt t h e  m e a n s of c o nt r ol pl ot s ( 2 0 1 7 = bl a c k s oli d ci r cl e, 2 0 1 8 = d a r k bl u e s oli d ci r cl e),
4 0 % s h a d e  pl ot s ( 2 0 1 7 = g r e y s oli d ci r cl e, 2 0 1 8 = li g ht  bl u e s oli d ci r cl e), a n d 8 0 % s h a d e  pl ot s ( 2 0 1 7 = bl a c k o p e n
ci r cl e, 2 0 1 8 = d a r k bl u e o p e n ci r cl e).

M a y et al. 9 7 3
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f r e q u e n c y of li c h e n g r o u n d c o v e r a n d  b a r e g r o u n d  m uti n g t h e r efl e ct a n c e  diff e r e n c e s
b et w e e n t r e at m e nt s. S h a di n g al s o  d el a y e d  pl ot-l e v el s e n e s c e n c e i n  b ot h  d r y  h e at h a n d
m oi st a ci di c  pl ot s  h o w e v e r t h e  m a g nit u d e of t hi s  d el a y v a ri e d  b et w e e n s a m pli n g y e a r s
( S u p pl e m e nt a r y  m at e ri al 2, 31).

T h e i m p a ct of s h a di n g o n t h e  n u m b e r of fl o w e r s  p r o d u c e d v a ri e d a c r o s s c o m m u niti e s
a n d s p e ci e s i n o u r st u d y. Arct o us al pi n a s h o w e d t h e  m o st r a pi d r e s p o n s e t o s h a di n g  wit h a
d e c r e a s e i n t h e  n u m b e r of fl o w e r s p r o d u c e d i n b ot h y e a r s. T h e r e d u c e d fl o w e ri n g i n b ot h
st u d y y e a r s i s c o n si st e nt  wit h  p r e vi o u s st u di e s gi v e n t h at fl o w e r s a r e t h e r e s ult of i niti al
b u d s t h a t f o r m i n  p r e vi o u s y e a r s ( R e m p h r e y e t al. 1 9 8 3 ; R e m p h r e y a n d S t e e v e s 1 9 8 4 ;
S h e vt s o v a et al. 1 9 9 5 ; T ol v a n e n 1 9 9 5 ) a n d gi v e n t h at t h e fi r st y e a r of  m e a s u r e m e nt s i n o u r
st u d y  w a s t h e s e c o n d y e a r of s h a di n g. I n c o nt r a st, V. vitis-i d a e a di d  n ot s h o w a d e c r e a s e i n
fl o w e ri n g  u ntil t h e s e c o n d y e a r of  m e a s u r e m e nt s (t hi r d y e a r of s h a di n g) i n t h e d r y  h e at h
a n d  h a d  n o c h a n g e i n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y. T h e v a ri ati o n i n t h e s p e e d a n d  m a g ni-
t u d e of fl o w e ri n g b et w e e n t h e t w o st u d y s p e ci e s s u g g e st s t h at t h e r e i s li k el y a diff e r e n c e
i n t h e ti m e r e q ui r e d f o r fl o w e r s t o  d e v el o p (A d a m s 1 9 4 0 ; H oll o w a y 1 9 8 3 ; S h e vt s o v a et al.
1 9 9 5 ).  O u r r e s ult s al s o s u g g e st t h at V. vitis-i d a e a m a y p o s s e s s a n i n h e r e nt t ol e r a n c e t o s h a d-
i n g t h at all o w s t h e c a p a cit y t o  p r o d u c e fl o w e r s t o  n ot b e i m p a ct e d b y all b ut t h e  hi g h e st
s h a d e l e v el s.  Hi g h e r s h a d e t ol e r a n c e  m a y all o w V. vitis-i d a e a t o b e c o m e e st a bli s h e d a n d b e
c o m m o n i n  m oi st a ci di c c o m m u niti e s a n d l o w e r l atit u d e s ( b o r e al f o r e st), i n a d diti o n t o
t h e d r y  h e at h,  w h e r e s h a di n g f r o m a t all e r c a n o p y i s  m o r e li k el y.  Alt e r n ati v el y, A. al pi n a i s
al m o st e x cl u si v el y p r e s e nt i n d r y  h e at h c o m m u niti e s  w h e r e  n ei g h b o ri n g pl a nt s a r e s h o rt e r

Fi g. 5. I m p a ct s of s h a di n g o n t h e ti mi n g a n d  m a g nit u d e of fl o w e ri n g of V acci ni u m vitis-i d a e a a n d Arct o us al pi n a i n
d r y  h e at h a n d  m oi st a ci di c t u n d r a c o m m u niti e s.  V al u e s r e p r e s e nt t h e  m e a n s of c o nt r ol pl ot s ( 2 0 1 7 = bl a c k s oli d

ci r cl e, 2 0 1 8 = d a r k bl u e s oli d ci r cl e), 4 0 % s h a d e  pl ot s ( 2 0 1 7 = g r e y s oli d ci r cl e, 2 0 1 8 = li g ht bl u e s oli d ci r cl e), a n d
8 0 % s h a d e pl ot s ( 2 0 1 7 = bl a c k o p e n ci r cl e, 2 0 1 8 = d a r k bl u e o p e n ci r cl e).

9 7 4 A r cti c S ci e n c e  V ol. 8, 2 0 2 2
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a n d s p a r s e r  m a ki n g s h a di n g l e s s li k el y a n d  ul ti m a t el y  m a ki n g s h a d e t ol e r a n c e l e s s
i m p o rt a nt.

S h a di n g d el a y e d t h e ti mi n g of fl o w e ri n g i n b ot h s p e ci e s;  h o w e v e r, t hi s  w a s  m o st e vi d e nt
at t h e  hi g h e st s h a di n g l e v el s a n d i n t h e s e c o n d y e a r of t r e at m e nt.  D el a y e d fl o w e ri n g  w a s
li k el y c a u s e d b y a d e cli n e i n p h ot o s y nt h eti c c a p a cit y d u e t o s h a di n g, c o u pl e d  wit h t h e l o w e r
s u rf a c e t e m p e r at e.  B ot h st u d y s p e ci e s s h o w a n a d diti v e eff e ct of s h a di n g o v e r t h e l e n gt h of
t h e st u d y r e s ulti n g i n l o w e r fl o w e ri n g f r e q u e n c y a n d  d el a y e d fl o w e ri n g  p e a k aft e r t h r e e
y e a r s of s h a di n g t r e at m e nt. T h e i m p a ct s of s h a di n g o v e r  m ulti pl e y e a r s  m a y r e s ult i n f e w e r
fl o w e r  b u d s  b ei n g f o r m e d a n d, i n t u r n, r e d u ci n g t h e r e p r o d u cti v e fit n e s s of t h e s e t w o
s p e ci e s.  A n y a bilit y of t h e t w o f o c al s p e ci e s t o a d a pt ( e. g., l e n gt h e ni n g b r a n c h e s, i n c r e a s e d
p h ot o s y nt h eti c effi ci e n c y at l o w e r li g ht, et c.) t o c h a n g e s i n t h ei r  p h y si c al e n vi r o n m e nt s
m a y  b e  b e n efi ci al t o t h ei r s u r vi v al i n t h e f a c e of  b ot h cli m at e a n d c o m m u nit y st r u ct u r e
c h a n g e s ( K u d o a n d S u z u ki 2 0 0 3 ; K u d o et al. 2 0 1 0 ; G e h r m a n n et al. 2 0 2 0 ).

O u r s h a d e  m a ni p ul ati o n  w a s s u c c e s sf ul i n alt e ri n g t h e p h y si c al e n vi r o n m e nt d u ri n g t h e
g r o wi n g s e a s o n t h r o u g h o ut t h e  d u r ati o n of t h e e x p e ri m e nt. S h a di n g  d e c r e a s e d s u rf a c e
t e m p e r at u r e a c r o s s all  m o nt h s of t h e g r o wi n g s e a s o n,  wit h t h e l a r g e st d e c r e a s e s b ei n g i n
t h e  mi d dl e of t h e g r o wi n g s e a s o n s  d u ri n g t h e  m o nt h of J ul y. S u n a n gl e s a r e  m o st  di r e ct
d u ri n g l a t e J u n e a n d e a rl y J ul y, r e s ul ti n g i n i n c r e a s e d s u rf a c e t e m p e r a t u r e s a n d t h u s
i n c r e a s e d s u rf a c e  w a r mi n g. P r e v e nti o n of s ol a r r a di ati o n f r o m r e a c hi n g t h e g r o u n d s u rf a c e
c o ol s t h e s oil a n d l o w e r s e v a p o r ati o n r at e s p r e v e nti n g t h e s oil f r o m d r yi n g o ut a s q ui c kl y
(G r a gli a et al. 1 9 9 7 ; A alt o et al. 2 0 1 3 ; J u s z a k et al. 2 0 1 4). Si mil a rl y,  b ut t o a l e s s e r e xt e nt,
s h a di n g i n c r e a s e d s oil  m oi st u r e l e v el i n all pl ot s. S oil  m oi st u r e  w a s l e s s aff e ct e d b y s h a di n g
i n t h e  b e gi n ni n g  of t h e g r o wi n g s e a s o n (J u n e) a n d t h e e n d ( A u g u s t), li k el y a r e s ul t  of
s n o w m elt d u ri n g t h e e a rl y g r o wi n g s e a s o n a n d i n c r e a s e d r ai nf all at t h e e n d c o nt ri b uti n g
a d diti o n al s u rf a c e  m oi st u r e.  M oi st u r e l e v el s  w e r e  m o r e aff e ct e d i n t h e d r y  h e at h c o m m u-
nit y c o m p a r e d  wit h t h e  m oi st a ci di c,  w hi c h  m a y b e att ri b ut e d t o s e v e r al f a ct o r s. T h e d r y
h e at h c o m m u nit y c o n si st s of  mi n e r al s oil  wit h littl e  m o s s c o v e r, c o m p a r e d  wit h t h e  m oi st
a ci di c c o m m u nit y t h at  h a s  m o r e p e at a n d  m o s s c o v e r all o wi n g f o r  m o r e l at e r al  m o v e m e nt
of  w at e r.  A d diti o n all y, t h e v e g et ati o n  wit hi n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y i s t all e r, p r o vi di n g
m o r e  n at u r al s h a di n g o n t h e s oil a n d f u rt h e r p r e v e nti n g e v a p o r ati o n.  Hi g h e r s oil  m oi st u r e
i n t h e  m oi st a ci di c c o m m u nit y t y p e  m a y  h a v e c o nt ri b ut e d t o t h e r e b ei n g l e s s diff e r e n c e i n
s oil  m oi st u r e c o nt e nt b et w e e n t r e at m e nt s  wit hi n t h e c o m m u nit y.

D el a y s i n p e a k fl o w e ri n g a n d d e c r e a s e s i n  n u m b e r of fl o w e r s  m a y r e s ult i n d e cli n e s i n
p olli n at o r vi sit ati o n f r e q u e n c y ( H oll o w a y et al. 2 0 0 2 ; H ø y e et al. 2 0 1 3 ; Gill e s pi e et al. 2 0 1 6 ).
D el a y s i n fl o w e ri n g, a n d t h e a s s o ci at e d r e d u cti o n i n  p olli n at o r vi sit ati o n, c o ul d l e a d t o
l o w e r r e p r o d u cti v e s u c c e s s i n s p e ci e s t h at a r e  m o r e s u s c e pti bl e t o s h a di n g ( K u d o 1 9 9 3 ;
H ø y e et al. 2 0 1 3 ). I n o u r t w o st u d y s p e ci e s, a s  w ell a s ot h e r  b e r r y- p r o d u ci n g s p e ci e s, a n y
c h a n g e s i n r e p r o d u cti v e fit n e s s  m a y i m p a ct  u p p e r t r o p hi c l e v el s.  A r cti c fl o w e r p oll e n a n d
n e ct a r i s a n i m p o rt a nt f o o d s o u r c e f o r  m a n y i n v e rt e b r at e s ( A r m b r u st e r et al. 1 9 8 9 ; H ø y e
et al. 2 0 1 3 ; H ø y e et al. 2 0 1 4 ), a n d r e s ulti n g  b e r ri e s c a n  b e a c riti c al f o o d s o u r c e f o r  m a n y
bi r d s ( C ott a m 1 9 3 6 ; I k e d a et al. 2 0 1 5; T h o m p s o n et al. 2 0 1 6 ) a n d  m a m m al s (K a p el 1 9 9 9 ;
M a c H ut c h o n a n d  W ell w o o d 2 0 0 3 ).

C o n cl u si o n

W e s h o w  h e r e t h at s h a di n g alt e r s t h e e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s s u r r o u n di n g p r o st r at e
s h r u b s  b y i n c r e a si n g s oil  m oi st u r e l e v el s a n d  d e c r e a si n g s u rf a c e t e m p e r at u r e. S h a di n g
l o w e r s t h e  n u m b e r of fl o w e r s  p r o d u c e d  b y A. al pi n a a n d V. vitis-i d a e a a n d d el a y s t h e  p e a k
fl o w e ri n g d at e.  C h a n g e s i n p r o st r at e s h r u b fl o w e r p h e n ol o g y a n d r e p r o d u cti v e eff o rt  m a y
e n h a n c e t h e di s a d v a nt a g e t h e s e s h r u b s  h a v e  wit h e r e ct s h r u b s. T hi s di s a d v a nt a g e c o u pl e d
wit h a  w a r mi n g cli m at e  h a s t h e p ot e nti al t o f u rt h e r e r o d e t h e c o m p etiti v e n e s s of p r o st r at e

M a y et al. 9 7 5
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s h r u b s a n d r e s ult i n  p o p ul ati o n  d e cli n e s ( W o o k e y et al. 1 9 9 3 ; M ol a u 1 9 9 7 ; A uff r et et al.
2 0 1 0 ).  D e cli n e s i n t h e s e p r o st r at e s h r u b s c o ul d p ot e nti all y  h a v e ri p pl e eff e ct s a c r o s s t r o p hi c
l e v el s a n d t h e e c o s y st e m.

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

T hi s  p r oj e ct  w a s s u p p o rt e d  b y f u n di n g f r o m t h e  N ati o n al S ci e n c e F o u n d ati o n g r a nt s
P L R-1 5 0 4 3 8 1 a n d P L R-1 8 3 6 8 9 8.

C o ntri b ut or s ’ st at e m e nt

J L M, S L U,  MJ S,  K R B, a n d S F O e st a bli s h e d st u d y sit e s a n d l e d d at a c oll e cti o n. S F O a n d  R D H
s e c u r e d f u n di n g t o s u p p o rt t hi s p r oj e ct. J L M, S L U,  MJ S,  K R B, S F O, a n d  R D H p a rti ci p at e d i n
m a n u s c ri pt d e v el o p m e nt a n d p r o vi d e d c o m m e nt s.

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

D at a a r e a v ail a bl e t h r o u g h htt p s:// d oi. o r g/ 1 0. 5 0 6 1/ d r y a d. n 2 z 3 4t m z c a n d f r o m t h e c o r r e-
s p o n di n g a ut h o r.

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

T h e a ut h o r s  w o ul d li k e t o t h a n k  Cl a u di a  G a r ci a t h e o ri gi n al i m p et u s of t h e st u d y a n d f o r
a s si st a n c e e st a bli s hi n g t h e sit e s.  A d diti o n all y, t h e a ut h o r s  w o ul d li k e t o t h a n k  C H 2 M Hill
P ol a r S e r vi c e s f o r s u p p o rt a n d l o gi sti c s d u ri n g fi el d w o r k, a n d t h e st aff a n d  m a n a g e m e nt
of t h e  U ni v e r si t y  of  Al a s k a I n s ti t u t e  of  A r c ti c  Bi ol o g y a n d  C H 2 M H L P ol a r S e r vi c e s f o r
s u p p o rt at t h e T o oli k Fi el d St ati o n.

R ef er e n c e s

A alt o, J., l e  R o u x, P. C., a n d L u ot o,  M. 2 0 1 3.  V e g et ati o n  m e di at e s s oil t e m p e r at u r e a n d  m oi st u r e i n a r cti c al pi n e
e n vi r o n m e nt s.  A r cti c,  A nt a r cti c,  Al p.  R e s. 4 5 ( 4): 4 2 9– 4 3 9. d oi: 1 0.1 6 5 7/ 1 9 3 8- 4 2 4 6- 4 5. 4. 4 2 9.

A CI A. 2 0 0 5.  A r cti c  Cli m at e I m p a ct  A s s e s s m e nt 2 0 0 4.  C a m b ri d g e  U ni v e r sit y P r e s s.
A d a m s, J. E. 1 9 4 0.  A s y st e m ati c st u d y of t h e g e n u s Arct ost a p h yl os A d a n s. J. Eli s h a  Mit c h ell S ci. S o c. 5 6 ( 1): 1– 6 2.
A r m b r u st e r,  W. S., a n d  G ui n n,  D. A. 1 9 8 9. T h e s olit a r y  b e e f a u n a ( H y m e n o pt e r a:  A p oi d e a) of i nt e ri o r a n d a r cti c

Al a s k a: fl o w e r a s s o ci ati o n s,  h a bit at  u s e, a n d p h e n ol o g y. J.  K a n s a s E nt o m ol. S o c. 4 6 8 – 4 8 3.
A rft,  A. M.,  W al k e r,  M. D.,  G u r e vit c h, J. E. T. A.,  Al at al o, J. M.,  B r et- H a rt e,  M. S.,  D al e,  M., et al. 1 9 9 9.  R e s p o n s e s of

t u n d r a  pl a nt s t o e x p e ri m e nt al  w a r mi n g:  m et a- a n al y si s of t h e i nt e r n ati o n al t u n d r a e x p e ri m e nt.  E c ol.  M o n o.
6 9 ( 4): 4 9 1– 5 1 1.

A uff r et,  A. G.,  M ei n e ri, E.,  B r u u n,  H. H., Ej r n æ s,  R., a n d  G r a a e,  B.J. 2 0 1 0.  O nt o g e n eti c  ni c h e s hift s i n t h r e e V acci ni u m
s p e ci e s o n a s u b- al pi n e  m o u nt ai n si d e. Pl a nt E c ol.  Di v e r s. 3 ( 2): 1 3 1– 1 3 9. d oi: 1 0.1 0 8 0/ 1 7 5 5 0 8 7 4. 2 0 1 0. 4 9 8 0 6 3 .

Bi nt a nj a,  R., a n d S elt e n, F. M. 2 0 1 4. F ut u r e i n c r e a s e s i n  A r cti c p r e ci pit ati o n li n k e d t o l o c al e v a p o r ati o n a n d s e a-i c e
r et r e at.  N at u r e, 5 0 9 ( 7 5 0 1): 4 7 9– 4 8 2. d oi: 1 0.1 0 3 8/ n at u r e 1 3 2 5 9. P MI D: 2 4 8 0 5 2 3 9 .

Bj o r k m a n,  A. D.,  M y e r s- S mit h, I. H.,  El m e n d o rf, S. C.,  N o r m a n d, S.,  R ü g e r,  N. , a n d  B e c k, P. S., e t al. 2 0 1 8. Pl a nt
f u n cti o n al t r ait c h a n g e a c r o s s a  w a r mi n g t u n d r a bi o m e.  N at u r e, 5 6 2 ( 7 7 2 5): 5 7– 6 2. d oi: 1 0.1 0 3 8/ s 4 1 5 8 6- 0 1 8- 0 5 6 3- 7.

Billi n g s,  W. D. 1 9 8 7.  C o n st r ai nt s t o pl a nt g r o wt h, r e p r o d u cti o n, a n d e st a bli s h m e nt i n a r cti c e n vi r o n m e nt s.  A r ct.  Al p.
R e s., 1 9 ( 4): 3 5 7– 3 6 5. d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 1 5 5 1 4 0 0.

C all a g h a n, T. V., J o h a n s s o n,  M.,  B r o w n,  R. D.,  G r oi s m a n, P. Y., L a b b a,  N.,  R a di o n o v,  V., et al. 2 0 1 1. T h e c h a n gi n g f a c e
of  A r cti c s n o w c o v e r:  A s y nt h e si s of o b s e r v e d a n d p r oj e ct e d c h a n g e s.  A m bi o, 4 0 ( S 1), 1 7– 3 1. d oi: 1 0.1 0 0 7/ s 1 3 2 8 0- 0 1 1-
0 2 1 2- y .

C a m pi oli,  M., L e bl a n s,  N., a n d  Mi c h el s e n,  A. 2 0 1 2. T w e nt y-t w o y e a r s of  w a r mi n g, f e rtili s ati o n a n d s h a di n g of s u b a r c-
ti c  h e at h s h r u b s p r o m ot e s e c o n d a r y g r o wt h a n d pl a sti cit y b ut  n ot p ri m a r y g r o wt h. P L o S  O n e, 7 ( 4): e 3 4 8 4 2. d oi:
1 0.1 3 7 1/j o u r n al. p o n e. 0 0 3 4 8 4 2 . P MI D: 2 2 5 1 1 9 6 8 .

C o h e n, J. L., F u rt a d o, J. C.,  B a rl o w,  M. A.,  Al e x e e v,  V. A., a n d  C h e r r y, J. E. 2 0 1 2.  A r cti c  w a r mi n g, i n c r e a si n g  n o w c o v e r
a n d  wi d e s p r e a d b o r e al  wi nt e r c o oli n g. E n vi r o n.  R e s. L ett. 7 ( 1): 0 1 4 0 0 7. d oi: 1 0.1 0 8 8/ 1 7 4 8- 9 3 2 6/ 7/ 1/ 0 1 4 0 0 7.

C ott a m,  C. 1 9 3 6. F o o d of  A r cti c bi r d s a n d  m a m m al s c oll e ct e d b y t h e  B a rtl ett E x p e diti o n s of 1 9 3 1, 1 9 3 2, a n d 1 9 3 3. J.
W a s h.  A c a d. S ci., 2 6 ( 4): 1 6 5– 1 7 7.

D a hl,  M. B., P ri e m é,  A.,  B r ej n r o d,  A.,  B r u s v a n g, P., L u n d,  M.,  N y m a n d, J., et al. 2 0 1 7.  W a r mi n g, s h a di n g a n d a  m ot h
o ut b r e a k r e d u c e t u n d r a c a r b o n si n k st r e n gt h d r a m ati c all y b y c h a n gi n g pl a nt c o v e r a n d s oil  mi c r o bi al a cti vit y. S ci
R e p, 7 ( 1): 1– 1 3. d oi: 1 0.1 0 3 8/ s 4 1 5 9 8- 0 1 7-1 6 0 0 7- y.

El m e n d o rf, S. C.,  H e n r y,  G. H.,  H olli st e r,  R. D.,  Bj ö r k,  R. G.,  B o ul a n g e r- L a p oi nt e,  N.,  C o o p e r, E.J., et al. 2 0 1 2. Pl ot- s c al e
e v i d e n c e of t u n d r a v e g et ati o n c h a n g e a n d li n k s t o r e c e nt s u m m e r  w a r mi n g.  N at.  Cli m.  C h a n g e, 2 ( 6): 4 5 3– 4 5 7.
d oi: 1 0.1 0 3 8/ n cli m at e 1 4 6 5.

9 7 6 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://doi.org/10.5061/dryad.n2z34tmzc
http://dx.doi.org/10.1657/1938-4246-45.4.429
http://dx.doi.org/10.1080/17550874.2010.498063
http://dx.doi.org/10.1038/nature13259
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/24805239
http://dx.doi.org/10.1038/s41586-018-0563-7
http://dx.doi.org/10.2307/1551400
http://dx.doi.org/10.1007/s13280-011-0212-y
http://dx.doi.org/10.1007/s13280-011-0212-y
http://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0034842
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/22511968
http://dx.doi.org/10.1088/1748-9326/7/1/014007
http://dx.doi.org/10.1038/s41598-017-16007-y
http://dx.doi.org/10.1038/nclimate1465


G e h r m a n n, F., L e hti m ä ki, I. M.,  H ä n ni n e n,  H., a n d S a a ri n e n, T. 2 0 2 0. S u b- A r cti c al pi n e V acci ni u m vitis-i d a e a e x hi bit s
r e si st a n c e t o st r o n g v a ri ati o n i n s n o w m elt ti mi n g a n d f r o st e x p o s u r e, s u g g e sti n g  hi g h r e sili e n c e  u n d e r cli m ati c
c h a n g e. P ol a r  Bi ol. 4 3 ( 1 0): 1 4 5 3– 1 4 6 7. d oi: 1 0.1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0- 0 2 0- 0 2 7 2 1- 3 .

Gill e s pi e,  M. A.,  B a g g e s e n,  N., a n d  C o o p e r, E.J. 2 0 1 6.  Hi g h  A r cti c fl o w e ri n g  p h e n ol o g y a n d  pl a nt  p olli n at o r i nt e r-
a c ti o n s i n r e s p o n s e t o  d el a y e d s n o w  m el t a n d si m ul a t e d  w a r mi n g.  E n vi r o n.  R e s. L e t t., 1 1 ( 1 1): 1 1 5 0 0 6.  d oi:
1 0.1 0 8 8/ 1 7 4 8- 9 3 2 6/ 1 1/ 1 1/ 1 1 5 0 0 6.

G o u g h, L.,  W o o k e y, P. A., a n d S h a v e r,  G. R. 2 0 0 2.  D r y  h e at h a r cti c t u n d r a r e s p o n s e s t o l o n g-t e r m  n ut ri e nt a n d li g ht
m a ni p ul ati o n.  A r cti c,  A nt a r cti c, a n d  Al pi n e  R e s e a r c h, 3 4 ( 2): 2 1 1– 2 1 8. d oi: 1 0.1 0 8 0/ 1 5 2 3 0 4 3 0. 2 0 0 2.1 2 0 0 3 4 8 6.

G r a gli a, E., J o n a s s o n, S.,  Mi c h el s e n,  A., a n d S c h mi dt, I. K. 1 9 9 7. Eff e ct s of s h a di n g,  n ut ri e nt a p pli c ati o n a n d  w a r mi n g
o n l e af g r o wt h a n d s h o ot  d e n siti e s of  d w a rf s h r u b s i n t w o a r cti c- al pi n e  pl a nt c o m m u niti e s.  E c o s ci e n c e, 4 ( 2):
1 9 1 – 1 9 8. d oi: 1 0.1 0 8 0/ 1 1 9 5 6 8 6 0.1 9 9 7.1 1 6 8 2 3 9 5 .

H a n s e n,  A. H., J o n a s s o n, S.,  Mi c h el s e n,  A., a n d J ul k u n e n- Tiitt o,  R. 2 0 0 6. L o n g-t e r m e x p e ri m e nt al  w a r mi n g, s h a di n g
a n d  n ut ri e nt a d diti o n aff e ct t h e c o n c e nt r ati o n of p h e n oli c c o m p o u n d s i n a r cti c- al pi n e d e ci d u o u s a n d e v e r g r e e n
d w a rf s h r u b s.  O e c ol o gi a, 1 4 7 ( 1): 1– 1 1. d oi: 1 0.1 0 0 7/ s 0 0 4 4 2- 0 0 5- 0 2 3 3- y. P MI D: 1 6 1 8 0 0 4 3.

H a v st r ö m,  M.,  C all a g h a n, T. V., a n d J o n a s s o n, S. 1 9 9 3.  Diff e r e nti al g r o wt h r e s p o n s e s of C assi o p e t etr a g o n a , a n a r cti c
d w a rf- s h r u b, t o e n vi r o n m e nt al p e rt u r b ati o n s a m o n g t h r e e c o nt r a sti n g  hi g h a n d s u b a r cti c sit e s.  Oi k o s, 3 8 9 – 4 0 2.
d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 3 5 4 4 9 3 3.

H oll o w a y, P. S. 1 9 8 3. St u di e s o n v e g et ati v e a n d r e p r o d u cti v e g r o wt h of li n g o n b e r r y, V acci ni u m vitis-i d a e a L.  U ni v e r sit y
of  Mi n n e s ot a, 2 9 6 p p.

H oll o w a y, P. S.,  K r u s e, J.J., a n d  D a vi s,  A. N.  A u g u st, 2 0 0 2. I n s e ct vi sit o r s a n d p ot e nti al p olli n at o r s of li n g o n b e r ri e s,
V acci ni u m vitis-i d a e a s u b s p. mi n us , i n s u b- a r cti c  Al a s k a. I n  X X VI I nt e r n ati o n al  H o rti c ult u r al  C o n g r e s s:  B e r r y  C r o p
B r e e di n g, P r o d u cti o n a n d  Utili z ati o n f o r a  N e w  C e nt u r y 6 2 6. p p. 4 3 3 – 4 3 8.

H ø y e, T. T., P o st, E., S c h mi dt,  N. M., T r øj el s g a a r d,  K., a n d F o r c h h a m m e r,  M. C. 2 0 1 3. S h o rt e r fl o w e ri n g s e a s o n s a n d
d e cli ni n g a b u n d a n c e  of fl o w e r vi si t o r s i n a  w a r m e r  A r c ti c.  N a t.  Cli m.  C h a n g e, 3 ( 8): 7 5 9– 7 6 3.  d oi: 1 0.1 0 3 8/
n cli m at e 1 9 0 9 .

H ø y e,  T. T.,  E s kil d s e n,  A.,  H a n s e n,  R. R.,  B o w d e n, J.J., S c h mi d t,  N. M., a n d  Ki s sli n g,  W. D. 2 0 1 4. P h e n ol o g y  of
hi g h- a r cti c b utt e rfli e s a n d t h ei r fl o r al r e s o u r c e s: s p e ci e s- s p e cifi c r e s p o n s e s t o cli m at e c h a n g e.  C u r r Z o ol 6 0 ( 2):
2 4 3 – 2 5 1. d oi: 1 0.1 0 9 3/ c z o ol o/ 6 0. 2. 2 4 3.

Ill e ri s, L.,  K ö ni g, S. M.,  G r o g a n, P., J o n a s s o n, S.,  Mi c h el s e n,  A., a n d  R o- P o ul s e n,  H 2 0 0 4.  G r o wi n g- s e a s o n c a r b o n
di o xi d e fl u x i n a  d r y s u b a r cti c  h e at h: r e s p o n s e s t o l o n g- t e r m  m a ni p ul ati o n s.  A r ct.  A nt a r ct.  Al p.  R e s. 3 6 ( 4):
4 5 6 – 4 6 3. d oi: 1 0.1 6 5 7/ 1 5 2 3- 0 4 3 0( 2 0 0 4) 0 3 6[ 0 4 5 6: G C D FI A] 2. 0. C O; 2 .

I. P. C. C. 2 0 1 8. S p e ci al  R e p o rt o n t h e i m p a ct s of gl o b al  w a r mi n g of 1. 5  C a b o v e p r e-i n d u st ri al l e v el s a n d r el at e d gl o b al
g r e e n h o u s e g a s e mi s si o n p at h w a y s, i n t h e c o nt e xt of st r e n gt h e ni n g t h e gl o b al r e s p o n s e t o t h e t h r e at of cli m at e
c h a n g e, s u st ai n a bl e d e v el o p m e nt, a n d eff o rt s t o e r a di c at e p o v e rt y. I nt e r g o v e r n. P a n el  Cli m.  C h a n g e.

I k e d a,  H., Y o n et a, Y.,  Hi g a s hi,  H., Ei d e s e n, P. B.,  B a r k al o v,  V., Y a k u b o v,  V., et al. 2 0 1 5. P e r si st e nt  hi st o r y of t h e bi r d-
di s p e r s e d a r cti c – al pi n e pl a nt V acci ni u m vitis-i d a e a L.( E ri c a c e a e) i n J a p a n. J. Pl a nt  R e s. 1 2 8 ( 3): 4 3 7 – 4 4 4. d oi: 1 0.1 0 0 7/
s 1 0 2 6 5- 0 1 5- 0 7 0 9- 8 . P MI D: 2 5 7 7 3 3 0 6 .

Ji a n g,  R.,  W a n g, P.,  X u, Y., Z h o u, Z., L u o,  X., a n d L a n, Y. 2 0 1 9.  A  N o v el Ill u mi n ati o n  C o m p e n s ati o n T e c h ni q u e f o r
M ulti- S p e ct r al I m a gi n g i n  N D VI  D et e cti o n. S e n s o r s, 1 9 ( 8): 1 8 5 9. d oi: 1 0. 3 3 9 0/ s 1 9 0 8 1 8 5 9.

J o n a s s o n, S.,  Mi c h el s e n,  A., S c h mi dt, I. K., a n d  Ni el s e n,  E. V. 1 9 9 9.  R e s p o n s e s i n  mi c r o b e s a n d  pl a nt s t o c h a n g e d
t e m p e r at u r e,  n ut ri e nt, a n d li g ht r e gi m e s i n t h e a r cti c.  E c ol o g y, 8 0 ( 6): 1 8 2 8– 1 8 4 3.  d oi: 1 0.1 8 9 0/ 0 0 1 2- 9 6 5 8( 1 9 9 9)
0 8 0[ 1 8 2 8: RI M A P T] 2. 0. C O; 2 .

J u s z a k, I., E r b,  A. M.,  M a xi m o v, T. C., a n d S c h a e p m a n- St r u b,  G. 2 0 1 4.  A r cti c s h r u b eff e ct s o n  N D VI, s u m m e r al b e d o
a n d s oil s h a di n g.  R e m ot e S e n s. E n vi r o n. 1 5 3 : 7 9– 8 9. d oi: 1 0.1 0 1 6/j. r s e. 2 0 1 4. 0 7. 0 2 1 .

K a p el,  C. M. 1 9 9 9.  Di et of a r cti c f o x e s ( Al o p e x l a g o p us ) i n  G r e e nl a n d.  A r cti c, 2 8 9– 2 9 3.
K u d o,  G. 1 9 9 3.  R el ati o n s hi p b et w e e n fl o w e ri n g ti m e a n d f r uit s et of t h e e nt o m o p hil o u s al pi n e s h r u b, R h o d o d e n dr o n

a ur e u m ( E ri c a c e a e), i n h a biti n g s n o w p at c h e s.  A m. J.  B ot. 8 0 ( 1 1): 1 3 0 0– 1 3 0 4. d oi: 1 0.1 0 0 2/j.1 5 3 7- 2 1 9 7.1 9 9 3.t b 1 5 3 6 8. x .
K u d o,  G., a n d S u z u ki, S. 2 0 0 3.  W a r mi n g eff e ct s o n g r o wt h, p r o d u cti o n, a n d v e g et ati o n st r u ct u r e of al pi n e s h r u b s: a

fi v e- y e a r e x p e ri m e n t i n  n o r t h e r n J a p a n.  O e c ol o gi a, 1 3 5 ( 2): 2 8 0– 2 8 7.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 4 4 2- 0 0 3- 1 1 7 9- 6 .
P MI D: 1 2 6 9 8 3 5 0.

K u d o,  G.,  Ki m u r a,  M.,  K a s a gi, T.,  K a w ai, Y., a n d  Hi r a o,  A. S. 2 0 1 0.  H a bit at- s p e cifi c r e s p o n s e s of al pi n e pl a nt s t o cli-
m ati c a m eli o r ati o n: c o m p a ri s o n of f ellfi el d t o s n o w b e d c o m m u niti e s.  A r ct.  A nt a r ct.  Al p.  R e s. 4 2 ( 4): 4 3 8– 4 4 8.
d oi: 1 0.1 6 5 7/ 1 9 3 8- 4 2 4 6- 4 2. 4. 4 3 8 .

Li st o n,  G. E., a n d  Hi e m st r a,  C. A. 2 0 1 1. T h e c h a n gi n g c r y o s p h e r e: P a n- A r cti c s n o w t r e n d s ( 1 9 7 9 2 0 0 9). J.  Cli m. 2 4 ( 2 1):
5 6 9 1 – 5 7 1 2. d oi: 1 0.1 1 7 5/J C LI- D-1 1- 0 0 0 8 1.1 .

L o r a nt y,  M. M., a n d  G o et z, S.J. 2 0 1 2. S h r u b e x p a n si o n a n d cli m at e f e e d b a c k s i n  A r cti c t u n d r a. E n vi r o n.  R e s. L ett. 7 ( 1):
0 1 1 0 0 5. d oi: 1 0.1 0 8 8/ 1 7 4 8- 9 3 2 6/ 7/ 1/ 0 1 1 0 0 5 .

M a c H ut c h o n,  A. G., a n d  W ell w o o d,  D. W. 2 0 0 3.  G ri z zl y  b e a r f o o d  h a bit s i n t h e  n o rt h e r n  Y u k o n,  C a n a d a.  U r s u s,
2 2 5 – 2 3 5.

M a y, J. L.,  H e al e y,  N. C.,  A h r e n d s,  H. E.,  H olli st e r,  R. D., T w e e di e,  C. E.,  W el k e r, J. M., et al. 2 0 1 7. S h o rt-t e r m i m p a ct s of
t h e ai r t e m p e r at u r e o n g r e e ni n g a n d s e n e s c e n c e i n  Al a s k a n a r cti c pl a nt t u n d r a  h a bit at s.  R e m. S e n s. 9 ( 1 2): 1 3 3 8.
d oi: 1 0. 3 3 9 0/ r s 9 1 2 1 3 3 8 .

Mi c h el s e n,  A., J o n a s s o n, S., Sl e e p,  D.,  H a v st r ö m,  M., a n d  C all a g h a n, T. V. 1 9 9 6. S h o ot bi o m a s s, δ 1 3 C,  nit r o g e n a n d
c hl o r o p h yll r e s p o n s e s of t w o a r cti c d w a rf s h r u b s t o i n sit u s h a di n g,  n ut ri e nt a p pli c ati o n a n d  w a r mi n g si m ul ati n g
cli m ati c c h a n g e.  O e c ol o gi a, 1 0 5 ( 1): 1– 1 2. d oi: 1 0.1 0 0 7/ B F 0 0 3 2 8 7 8 5. P MI D: 2 8 3 0 7 1 1 6 .

M a y et al. 9 7 7

P u bli s h e d b y  C a n a di a n S ci e n c e P u bli s hi n g

Ar
ct
ic

 
Sc

ie
nc

e 
Do

wn
lo

ad
ed

 f
ro

m 
cd

ns
ci

en
ce

pu
b.

co
m 

by
 9

9.
51

.1
3.

7 
on

 0
3/

30
/2

3

http://dx.doi.org/10.1007/s00300-020-02721-3
http://dx.doi.org/10.1088/1748-9326/11/11/115006
http://dx.doi.org/10.1080/15230430.2002.12003486
http://dx.doi.org/10.1080/11956860.1997.11682395
http://dx.doi.org/10.1007/s00442-005-0233-y
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/16180043
http://dx.doi.org/10.2307/3544933
http://dx.doi.org/10.1038/nclimate1909
http://dx.doi.org/10.1038/nclimate1909
http://dx.doi.org/10.1093/czoolo/60.2.243
http://dx.doi.org/10.1657/1523-0430(2004)036[0456:GCDFIA]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1007/s10265-015-0709-8
http://dx.doi.org/10.1007/s10265-015-0709-8
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/25773306
http://dx.doi.org/10.3390/s19081859
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(1999)080[1828:RIMAPT]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(1999)080[1828:RIMAPT]2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1016/j.rse.2014.07.021
http://dx.doi.org/10.1002/j.1537-2197.1993.tb15368.x
http://dx.doi.org/10.1007/s00442-003-1179-6
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/12698350
http://dx.doi.org/10.1657/1938-4246-42.4.438
http://dx.doi.org/10.1175/JCLI-D-11-00081.1
http://dx.doi.org/10.1088/1748-9326/7/1/011005
http://dx.doi.org/10.3390/rs9121338
http://dx.doi.org/10.1007/BF00328785
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/28307116


M ol a u,  U. 1 9 9 7. P h e n ol o g y a n d r e p r o d u cti v e s u c c e s s i n a r cti c  pl a nt s: s u s c e pti bilit y t o cli m at e c h a n g e. I n  Gl o b al
c h a n g e a n d  A r cti c t e r r e st ri al e c o s y st e m s. S p ri n g e r,  N e w Y o r k,  N Y. p p. 1 5 3 – 1 7 0.

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

M y e r s- S mit h, I. H., El m e n d o rf, S. C.,  B e c k, P. S.,  Wil m ki n g,  M.,  H alli n g e r,  M.,  Bl o k,  D., et al. 2 0 1 5.  Cli m at e s e n siti vit y
of s h r u b g r o wt h a c r o s s t h e t u n d r a bi o m e.  N at.  Cli m.  C h a n g e, 5 ( 9): 8 8 7– 8 9 1. d oi: 1 0.1 0 3 8/ n cli m at e 2 6 9 7.

O b e r b a u e r, S. F., El m e n d o rf, S. C., T r o xl e r, T. G.,  H olli st e r,  R. D.,  R o c h a,  A. V.,  B r et- H a rt e,  M. S., et al. 2 0 1 3. P h e n ol o gi c al
r e s p o n s e of t u n d r a pl a nt s t o b a c k g r o u n d cli m at e v a ri ati o n t e st e d  u si n g 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.
P hil o s. T r a n s.  R S o c. L o n d.  B.  Bi ol. S ci. 3 6 8 ( 1 6 2 4): 2 0 1 2 0 4 8 1. d oi: 1 0.1 0 9 8/ r st b. 2 0 1 2. 0 4 8 1 .

Ol s r u d,  M., a n d  Mi c h el s e n,  A. 2 0 0 9. Eff e ct s of s h a di n g o n p h ot o s y nt h e si s, pl a nt o r g a ni c  nit r o g e n  u pt a k e, a n d r o ot
f u n g al c ol o ni z ati o n i n a s u b a r cti c  mi r e e c o s y st e m.  B ot a n y, 8 7 ( 5): 4 6 3– 4 7 4. d oi: 1 0.1 1 3 9/ B 0 9- 0 2 1 .

P r e v é y, J.,  V ell e n d,  M.,  R ü g e r,  N.,  H olli st e r,  R. D.,  Bj o r k m a n,  A. D.,  M y e r s- S mit h, I. H., et al. 2 0 1 7.  G r e at e r t e m p e r at u r e
s e n siti vit y of  pl a nt  p h e n ol o g y at c ol d e r sit e s: i m pli c ati o n s f o r c o n v e r g e n c e a c r o s s  n o rt h e r n l atit u d e s.  Gl o b al
C h a n g e  Bi ol. 2 3 ( 7): 2 6 6 0– 2 6 7 1. d oi: 1 0.1 1 1 1/ g c b.1 3 6 1 9. P MI D:2 8 0 7 9 3 0 8 .

R  C o r e  T e a m. 2 0 1 8.  R:  A l a n g u a g e a n d e n vi r o n m e n t f o r s t a ti s ti c al c o m p u ti n g.  R F o u n d a ti o n f o r S t a ti s ti c al
C o m p uti n g,  Vi e n n a,  A u st ri a.  A v ail a bl e f r o m htt p s:// w w w. R- p r oj e ct. o r g/ .

R e m p h r e y,  W. R., S t e e v e s,  T. A., a n d  N e al ,  B. R. 1 9 8 3.  T h e  m o r p h ol o g y a n d g r o w t h  of A r ct ost a p h yl os u v a- u rsi
( b e a r b e r r y): a n a r c hit e ct u r al a n al y si s.  C a n. J.  B ot. 6 1 ( 9): 2 4 3 0– 2 4 5 0. d oi: 1 0.1 1 3 9/ b 8 3- 2 6 7.

R e m p h r e y,  W. R., a n d St e e v e s, T. A. 1 9 8 4. S h o ot o nt o g e n y i n A r ct ost a p h yl os u v a- u rsi ( b e a r b e r r y): o ri gi n a n d e a rl y
d e v el o p m e nt of l at e r al v e g et ati v e a n d fl o r al b u d s.  C a n. J.  B ot. 6 2 ( 9): 1 9 3 3– 1 9 3 9. d oi: 1 0.1 1 3 9/ b 8 4- 2 6 4 .

S h a v e r,  G. R., a n d J o n a s s o n, S. 1 9 9 9.  R e s p o n s e of  A r cti c e c o s y st e m s t o cli m at e c h a n g e: r e s ult s of l o n g t e r m fi el d
e x p e ri m e nt s i n S w e d e n a n d  Al a s k a. P ol a r  R e s. 1 8 ( 2): 2 4 5– 2 5 2. d oi: 1 0.1 1 1 1/j.1 7 5 1- 8 3 6 9.1 9 9 9.t b 0 0 3 0 0. x .

S h e vt s o v a,  A.,  Oj al a,  A.,  N e u v o n e n, S.,  Vi e n o,  M., a n d  H a u ki oj a, E. 1 9 9 5.  G r o wt h a n d r e p r o d u cti o n of d w a rf s h r u b s
i n a s u b a r cti c  pl a nt c o m m u nit y: a n n u al v a ri ati o n a n d a b o v e- g r o u n d i nt e r a cti o n s  wit h  n ei g h b o u r s. J.  E c ol.,
2 6 3 – 2 7 5. d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 2 2 6 1 5 6 5.

T a p e,  K. E. N., S t u r m,  M., a n d  R a ci n e,  C. 2 0 0 6.  T h e e vi d e n c e f o r s h r u b e x p a n si o n i n  N o r t h e r n  Al a s k a a n d t h e
P a n- A r cti c.  Gl o b al  C h a n g e  Bi ol. 1 2 ( 4): 6 8 6– 7 0 2. d oi: 1 0.1 1 1 1/j.1 3 6 5- 2 4 8 6. 2 0 0 6. 0 1 1 2 8. x .

T a p e,  K. D.,  H alli n g e r,  M.,  W el k e r, J. M., a n d  R u e s s,  R. W. 2 0 1 2. L a n d s c a p e  h et e r o g e n eit y of s h r u b e x p a n si o n i n  A r cti c
Al a s k a. E c o s y st e m s, 1 5 ( 5): 7 1 1– 7 2 4. d oi: 1 0.1 0 0 7/ s 1 0 0 2 1- 0 1 2- 9 5 4 0- 4 .
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