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Einst flog ein Rabe Uber die Erde. Von Zeit zu Zeit
verlangsamte er seinen Flug und entleerte sich.
Dort, wo das Feste hinfiel, entstand Festland, wo
das Flissige hinfiel, bildeten sich Fliisse und Seen
und ganz zum Schluss winzige Teiche und Bache.
Und manchmal geschah es, dass sich die
Ausscheidungen des Erstvogels vermischten, dort

entstanden die Tundrasiimpfe.

Ausschnitt aus ,Die Erschaffung der Erde, des Himmels, der Wasser und

des Menschen” aus der Tschuktschen Saga nach Juri Rytchéu.
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Einleitung

Arktische Okosysteme im Klimawandel: Pflanzliche Biomasse und

Vegetation von Tundra-Gebieten

Die Tundra und die Arktis im Allgemeinen, sind biogeochemisch wichtige Okosysteme,
welche immer ofter im Zusammenhang mit Klimawandel, im Besonderen im
Zusammenhang mit Klimaerwarmung, genannt werden. Grund dafiir sind Prognosen welche
fur die Gebiete nordlicher Breiten Erwarmungen weit iber dem globalen Durchschnitt
vorhersagen (IPCC, 2007).

Das Zonobiom der Tundren und polaren Wisten ist circumpolar und an beiden Polen
anzutreffen. Im Gegensatz zur Stidhalbkugel, wo Festland erst stidlich des 70. Breitengrades
anzutreffen ist, besitzt dieses Zonobiom seine gréBte Ausdehnung nérdlich des Aquators,
zwischen dem 60. und 70. Breitengrad. Polwarts wird die Arktis nach Chernov und
Matveyeva (1979) in sudliche, typische und arktische Tundra sowie in arktische Kaltewdisten
unterteilt. Die Sidgrenze der Arktis wird mit der borealen Waldgrenze angegeben, die aber
eher einer Waldauflésungsgrenze entspricht (Grabherr 1997) und ungefahr mit der 10-12°C
Juli-lsotherme einhergeht (Chernov and Matveyeva, 1997; Walker et al., 2002).

Die Bezeichnung ,Tundra” stammt vom finnischen Wort ,tunturi”, bedeutet nichts anderes
als ,baumlose Ebene” und gibt Hinweis auf das gréBte optische Merkmal dieser Okosysteme -
den verhinderten Baumwuchs. Dies ist nicht verwunderlich, zeichnet sich doch das
Tundrabiom zu aller erst durch seine tiefen Temperaturen aus. Durch die tiefen
Temperaturen ist der Boden ganzjdhrig gefroren. Dieser Permafrost taut nur in den
Sommermonaten oberflachlich auf und lasst somit nur eine sehr kurze Vegetationsperiode
zu. Dies fihrt zu einer eher simplen Vegetationsstruktur (die Baumschicht fehlt zur Géanze),
und erlaubt nur Wuchs niedriger Pflanzenarten. RegelmaRige Tau- und Gefrierprozesse und
die geringe Niederschlagsmenge stellen eine weitere Herausforderung an jegliches arktische
Leben dar. Geringe Niederschlagsraten bedeuten jedoch nicht unmittelbar Wassermangel,
da Permafrost oberflachlich auftaut und sich in schlecht drainagierten Gebieten sogar

Staunasse bildet.

Durch die tiefen Temperaturen und die hohe Feuchtigkeit in den Tundrabdden ist der Abbau

von organischem Material nur bedingt moglich. Daher konnten die Tundrabdden Uber
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Tausende von Jahren als riesige Kohlenstoffsenken fungieren. Die tief gefrorenen
Permafrostboden dienen als Speicher fiir bis zu 190 Gt, rund 15% des globalen Gesamt-
Kohlenstoffs der im Boden gebunden ist, obwohl arktische Okosysteme weltweit nur ca. 6%
der Erdoberflache einnehmen (Wookey, 2002).

Geringer Abbau von organischem Material fuhrt jedoch in weiterer Folge zu geringer
Verfligbarkeit an Nahrstoffen, welche vor allem auf das Pflanzenwachstum limitierend wirkt
(Shaver and Chapin, 1980).

Die Tundra ist ein relativ junges Biom, wodurch ihre Biodiversitat im Vergleich zu anderen
Biomen relativ gering erscheint (Shahgedanova and Kuznetsov, 2003; Zlotin, 2003). Die
hochste Artenzahl und Biomasseproduktion ist in den Gebieten der slidlichen Tundra
anzutreffen, da diese eine Art Ubergangszone (Okoton) zwischen bewaldeten und
vollkommen baumlosen Arealen darstellt, aber noch eine gut ausgebildete Strauch- und
Zwergstrauchschicht aufweist (Chernov and Matveyeva, 1997). Den hochsten Anteil der
Biomasse machen jedoch die Cryptogamen aus, welche polwarts im Gegensatz zu den
héheren Pflanzen an Dominanz zunehmen.

Die Gesamtzahlen fiir die arktische Flora liegen bei 1500 Gefa3pflanzen, 750 Moos- und 1200
Flechtenarten. Dies sind nur ca. 0,4% aller Gefal3pflanzen der Erde (Grabherr, 1997). Darunter
zeigt sich aber eine grof3e Vielfalt an 6kofunktionellen Typen, die aufgrund verschiedener

Strategien in hohen Breiten Gberleben kdonnen.

Generell zeigen Tundrapflanzen einen niedrigen Wuchs, um wahrend der
Vegetationsperiode die bodennahen warmeren Temperaturen und im Winter die
schiitzenden Schneedecke nutzen zu konnen (Archibold, 1994; Grabherr, 1997;
Shahgedanova and Kuznetsov, 2003). Aufgrund der sehr kurzen Vegetationsperiode sind die
meisten Tundrapflanzen mehrjahrig. lhre Bliten- und Blattentwicklung kann sich tber
mehrere Vegetationsperioden ziehen (Sonesson, 1991; Grabherr, 1997). Laubwerfende
Straucher zeichnen sich durch schnelles Wachstum und friihe Blitenbildung aus, auch
kdnnen sie die wenigen verfligbaren Nahrstoffe rasch aufnehmen und verwerten. Grasartige
zdhlen auch zu den Schnellwiichsigen und zeigen weitere Anpassung indem sie Horste
bilden um sich zusatzlich zu schitzen (Archibold, 1994). Immergriine Pflanzenarten sind
zwar gepragt durch langsames Wachstum, kdnnen aber durch einen hohen Anteil an
verholzten Pflanzenteilen sehr gut mit geringem Nahrstoffangebot umgehen. Sie besitzen
den Vorteil, bei glinstigen Bedingungen sofort Photosynthese betreiben zu kdnnen

(Sonesson, 1991; Archibold, 1994) und halten zusatzlich die jahrlichen Verluste von
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Kohlenstoff und anderen Nahrstoffen gering (Sonesson, 1991; Aerts, 1995). Cryptogame
stellen wohl die an arktische Klimate am besten angepasste Pflanzengruppe dar. Diese sind
resistent gegen Gefrieren und weisen relative hohe Photosyntheseraten auch bei geringen
Temperaturen und Strahlungssummen auf (Oechel and Sveinbjornsson, 1978).

Die Verteilung dieser 6kofunktionellen Gruppen und die Vegetationszusammensetzung wird
von dem in Tundra-Okosystemen typischen mosaikartigen Mikrorelief gepragt. Sie unterliegt

aber auch klimatischen Anderungen.

In den letzten 50 Jahren wurde ein globaler Temperaturanstieg von nicht weniger als 0,6°C
gemessen und eine Erwdarmung um weitere 0,4°C innerhalb der kommenden 20 Jahre ist
prognostiziert. Diese wird sich am starksten in hohen Breiten bemerkbar machen, in denen

Temperatur einen limitierenden Faktor darstellt (Walker, 1995).

Durch diese Erwarmung unterliegt auch die arktische Pflanzenwelt einem Wandel.

So zeigt sich direkter Einfluss durch friihere Schneeschmelze (Walther et al., 2002) und einer
deshalb verlangerten Vegetationsperiode (Euskirchen et al., 2006). Dadurch bleibt den
Pflanzen mehr Zeit fur die Entwicklung und sie kdnnen friher mit der Photosynthese
beginnen. Eine Verschiebung sowie ein friiheres Einsetzen der phenologischen Phasen, wie
die Blltezeit oder das Austreiben der Blattknospen (Arft et al., 1999; Walther et al., 2002;
Aerts et al., 2006), konnte aber auch zu einer Entkoppelung sonst eng zusammenhangender
beziehungsweise fein abgestimmter Prozesse fiihren. Die Interaktion mit bestaubenden
Insekten oder auch die Nahrungsversorgung von verschiedenen Pflanzenfressern (Walther et

al., 2002; Wookey, 2002; ACIA, 2004) sind Beispiele dafiir.

Die Tundrenvegetation wird jedoch auch Uber indirektem Wege von erhéhter Temperatur
beeinflusst, zum Beispiel durch die Anderung zusitzlicher wachstumslimitierender Co-
Faktoren wie Nahrstoffverfligbarkeit und Bodenfeuchte.

Durch tieferes Auftauen des Permafrosts (ACIA, 2004; IPCC, 2007) vergrof3ert sich auch die
»aktive Schicht” und die Aktivitat der Mikroorganismen wird angeregt. Dadurch gesteigerte
Respiration (Hobbie, 1996; Rustad et al., 2001) kann den Kohlenstoffspeicher der
Tundrabdden aber in eine Kohlenstoffquelle umkehren (Oechel et al., 1993; Wookey, 2002).
Durch hoéhere Abbau- und Mineralisierungsraten stehen aber auch den Pflanzen mehr
Nahrstoffe zur Verfligung. Insbesondere vermehrte Stickstoffverfiigbarkeit kann deren
Wachstum stimulieren (Chapin et al., 1995; Hobbie, 1996; Rustad et al., 2001; Aerts, 2006;

Aerts et al, 2006). Dies wiirde wiederum den 0©kosystemaren Kohlenstoffkreislauf




Einleitung

beeinflussen, in dem die Pflanzen eine wichtige Rolle spielen. Einerseits nehmen sie durch
Biomasseproduktion Kohlenstoff auf, andererseits wird dieser liber die Zersetzung der Streu
wieder freigesetzt.

Ein zweiter sehr bestimmender Faktor, vor allem fiir die Abbauprozesse von organischem
Material, ist die Feuchtigkeit des Bodens. Permafrost behindert das AbflieBen des Wassers,
wodurch in arktischen Okosystemen trotz geringen Niederschlagsmengen iiberwiegend
feuchte Boden anzutreffen sind. Diese feuchten, kalten Bedingungen sind
biogeochemischen Prozessen nicht férderlich und eine Anderung der Hydrologie kénnte
groBe Auswirkungen haben. Erhohte Niederschlagsmengen, besonders im Winter, sind
prognostiziert (Rowntree, 1997; ACIA, 2004; IPCC, 2007) aber gleichzeitig wird durch erhdhte
Temperatur die Evapotranspiration angekurbelt. Eine Verschiebung dieses Verhaltnisses
kdnnte nun einen Einfluss auf die mikrobielle Aktivitdt haben und weiters die Beziehung
zwischen Mikroorganismen und Pflanzen verandern (Jonasson et al., 2004; Nordin et al.,
2004). Eine Abnahme der Bodenfeuchtigkeit kdnnte nun einerseits zu erhohter
Nahrstoffverfligbarkeit, andererseits aber auch zu héheren CO,-Emissionen (Wookey, 2002)
und Konkurrenzsteigerung der Mikroben gegeniiber der Pflanzenwelt durch vermehrte
Nahrstoffimmobilisation fiihren (Nadelhoffer et al., 1997). In trockeneren Gebieten konnten
sich gesteigerte Niederschlagsraten jedoch positiv auf die Mineralisierungsrate auswirken
(Rustad et al., 2001).

Langerfristige Reaktionen der Vegetation werden stark vom Zusammenspiel eben dieser
direkten und indirekten Einflisse erhdhter Temperatur geprdgt sein. Vom Gleichgewicht
dieser Prozesse abhdngig, kdnnte ein durch erhéhte Temperatur bewirkter Pflanzenwuchs
zumindest teilweise die durch Erwdarmung verursachte hdohere Bodenrespiration
kompensieren (Rustad et al.,, 2001; Weintraub and Schimel, 2005) und wiederum auf das

globale Klima riickwirken (Meir et al., 2006; Dorrepaal, 2007).

Zahlreiche Erwdarmungsexperimente der letzten Jahrzehnte lieferten erste Einblicke.

Bereits kurzzeitige Erwarmung zeigte deutlichen Einfluss auf das Pflanzenwachstum, wenn
auch einen sehr art-spezifischen (Henry and Molau, 1997; Press et al., 1998). Langerfristige
Temperaturerhdhung wies schon generellere Trends auf, wodurch Okosysteme mit einer
gewissen Zeitverzogerung zu reagieren schienen. Demnach sind Kurzzeitstudien keine
Garanten fiir sichere Vorhersagen (Chapin et al., 1995).

So zeigten zum Beispiel Dormann and Woodin (2002); Van Wijk et al. (2003); und Hollister et

al. (2006) einen Anstieg der oberirdischen Biomasse der meisten hoherer Pflanzenarten.
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Signifikanten ~ Biomassezuwachs, vor allem von  Zwergstrduchern, zeigten
Erwarmungsexperimente von Chapin et al. (1995) und Jonsdottir et al. (2005). In Verbindung
mit Nahrstoffoeigabe waren aber besonders schnellwachsende Pflanzengruppen, wie
laubwerfende Zwergstraucher und Grasartige, begiinstigt (Chapin et al.,, 1995; Van Wijk et al.,
2003). Diese konnten die zusatzlichen verfligbaren Nahrstoffe rasch aufnehmen und
verwerten. Zu diesen zdhlten auch die Zwergbirke, Betula nana, welche besondere
Flexibilitat in ihrer Entwicklung zeigte und durch ihren hoch signifikanten Zuwachs in
mehreren Studien hervorsticht (Chapin et al., 1995; Shaver et al., 2001; Van Wijk et al., 2003;
Wahren et al., 2005).

Cryptogame zeigten variable Reaktionen, von keiner Beeinflussung des Wachstums
(Dormann and Woodin, 2002), lber einen negativen Erwdrmungseffekt auf Moose
(Jonsdottir et al.,, 2005) und auf Flechten (Van Wijk et al., 2003) bis hin zu einer
Biomasseabnahme von Moosen sowie Flechten unter erhohter Temperatur (Chapin et al.,
1995; Wahren et al., 2005; Hollister et al., 2006; Walker et al., 2006) und in Kombination mit
Nahrstoffdiingung (Chapin et al., 1995; Van Wijk et al, 2003). Gesteigertes Wachstum
hoéherer Pflanzen schien somit auf Kosten der Cryptogamen zu gehen, was auch die meist
negative Korrelation der beiden Gruppen unterstiitzt (Cornelissen et al., 2001).

Eine solche Umstrukturierung der Vegetation und eine Verschiebung der Dominanzen der
vorkommenden Pflanzenarten kann weitreichende Folgen haben. Vor allem ein Verlust der
Cryptogamen wiirde grof3e Verdanderungen bedeuten, denn diese bilden den Hauptanteil
der pflanzlichen Biomasse arktischer Okosysteme und nehmen eine wesentliche Rolle darin
ein. Einerseits stabilisieren sie die Erdoberfliche und verhindern Erosion, schaffen
andererseits aber auch Raum fiir die Samenkeimung héherer Pflanzen. Sie beeinflussen die
Bodentemperatur und die Bodenfeuchte durch Isolieren von Permafrost und kénnen zur
Stickstoff-Fixierung beitragen. Zusatzlich dienen vor allem Flechten noch als wichtige
Nahrungsquelle fiir Tiere, wie zum Beispiel das Ren (Press et al., 1998; Cornelissen et al., 2001;
Aerts et al., 2006).

Aber auch die Anderung der Artenzusammensetzung innerhalb der héheren Pflanzen ist von
Bedeutung, denn veranderte Artenzusammensetzung fihrt zu verdanderter chemischer
Zusammensetzung der Streu, was sich wiederum auf den Abbau und die
Mineralisierungsrate auswirkt (Hobbie, 1996; Henry and Molau, 1997; ACIA, 2004; Weintraub
and Schimel, 2005; Aerts, 2006; Cornelissen et al., 2007; Dorrepaal, 2007).

So bedeutet ein Trend zu verholzten Pflanzen, insbesondere zu laubwerfenden

Zwergstrauchern, zwar ein hoheres Kohlenstoff-Stickstoffverhdltnis und dadurch eine
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verminderte Qualitdt der Streu, es kann dadurch aber auch mehr Kohlenstoff in ihrer
Biomasse gebunden werden (Weintraub and Schimel, 2005).

Welche Pflanzenarten sich nun aber etablieren oder ihre Verbreitungsgrenze weiter
nordwarts verschieben kdnnen ist abhangig von der Anpassungsfahigkeit und der Toleranz
der urspriinglichen Arten gegeniiber Temperatur- und Niederschlagsveranderung, sowie
von ihrer Konkurrenzfahigkeit gegeniiber neu einwandernden Pflanzenarten aus stdlicheren
Klimaten. Vor allem in den extremsten Klimaten ist mit Einwanderung zu rechnen, da diese
freie Nischen zur Besiedlung bereitstellen und dadurch Konkurrenz niedrig gehalten wird
(Wookey, 2002; Cornelissen et al., 2007).

Erste Auswirkungen regionaler Klimaerwdrmung in arktischen Okosystemen sind bereits
sichtbar und ein Vordringen gewisser Zwergstraucher immer weiter polwadrts ist

dokumentiert (Sturm et al., 2001; Walther et al., 2002; Tape et al., 2006).

Doch klimatische Veranderungen sind meist raumlich inhomogen (Walther et al., 2002; ACIA,
2004) und auch arktische Okosysteme sind beziiglich ihrer Vegetation, Bodencharakteristik,
Geomorphologie, Topographie, Ressourcenverfligbarkeit sowie in ihrem Mikroklima sehr
unterschiedlich ausgepragt (Wookey, 2002). Dadurch sind die Auswirkungen auf die
Vegetation und deren Reaktion auf Erwdarmung immer vom Ausgangszustand des Systems
abhangig und somit ortsspezifisch (Shaver et al., 2000; Rustad et al., 2001; Van Wijk et al.,
2003; Hollister et al., 2005; Jonsdottir et al., 2005; Wahren et al., 2005; Hollister et al., 2006).

-14-
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Arktische Okosysteme sind durch tiefe Temperaturen, Permafrost, sowie durch eine nur
kurze Vegetationsperiode charakterisiert. Neben anderen Faktoren sind arktische Pflanzen in
ihrem Wachstum vor allem durch tiefe Temperaturen limitiert. Tiefe Temperaturen fiihren
aber auch zu niedrigen Abbauraten von organischem Material und in weiterer Folge zu einer
herabgesetzten Verfuigbarkeit von Nahrstoffen. Dies stellt eine weitere Herausforderung fur
Pflanzen hoher Breiten dar und wirkt ebenfalls limitierend auf deren Wachstum (Shaver and
Chapin, 1980).

Erwdrmung, wie sie im Zuge des globalen Klimawandels auftritt, kann das Pflanzen-
wachstum daher direkt, tGber die Erhéhung der Temperatur, oder indirekt, durch eine
Verdanderung der Nahrstoffverfligbarkeit, beeinflussen. Durch eine Erhohung der
Temperatur, wie sie im globalen Klimawandel erwartet wird, konnte die
Temperaturlimitierung des Pflanzenwachstums geringer werden, und somit in einem
verstarkten Wachstum resultieren. Durch Erwdarmung wird aber auch die Aktivitat der
Mikroorganismen angeregt was erhéhte Abbau- beziehungsweise Mineralisierungsraten von
Kohlenstoff zur Folge haben konnte, was sich in erhéhten CO,-Verlusten an die Atmosphare
niederschlagen kénnte (Oechel et al., 1993; Wookey, 2002). Gleichzeitig konnte ein erhéhtes
Nahrstoffangebot, durch verstarkte N-Mineralisierung aber auch zu einem erhdhten
Pflanzenwachstum flihren und daher die Verluste durch verstarkten Abbau von organischem
Material kompensieren. Erhéhte N-Mineralisierung muss aber nicht zu einer Erh6hung des
pflanzenverfligbaren Stickstoffs flhren, sondern kann auch zu vermehrter Nahrstoff-
immobilisierung durch Mikroben fiihren (Nadelhoffer et al. 1997) und somit eine
fortdauernde Nahrstofflimitierung des Pflanzenwachstums bedeuten. Kénnen die Pflanzen
aber dieses Mehr an Nahrstoffen aufnehmen, wiirde dies Photosynthese sowie Wachstum
stimulieren und somit zur starkeren CO,-Fixierung beitragen (Rustad 2001, Weintraub and
Schimel 2005, Aerts 2006, Aerts et al. 2006). Moose und Flechten, welche Nahrstoffe nicht aus
dem Boden aufnehmen, wiirden moglicherweise keinen Vorteil aus einem erhdhten
Angebot an Nahrstoffen im Boden ziehen kénnen und in jedem Fall weiters nahrstofflimitiert
bleiben.

Neben Auswirkungen auf das Pflanzenwachstum, kann die globale Klimaerwarmung aber
auch eine Veranderung der Vegetationszusammensetzung zur Folge haben, wie bereits

mehrfach gefunden wurde (Billings and Peterson, 1992; Chapin and Korner, 1995).
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Die Auswirkungen erhdhter Temperatur auf die Veranderung von arktischen Systemen ist
stark von der Ausgangssituation abhangig. Die Vegetation amerikanischer beziehungsweise
europaischer Tundren wurden bereits seit vielen Jahren untersucht, wohingegen relativ
wenig aus den Tundrengebieten Eurasiens bekannt ist. Deshalb setzte meine
Forschungsarbeit ihren Fokus auf die Tundrengebiete Sibiriens, insbesondere die sudliche
Tundra  Westsibiriens. Mein  Forschungsgebiet war eine flechtendominierte
Zwergstrauchtundra, welche bislang im Gegensatz zu den feuchten Seggen-Wiesen noch

nicht in diesem Zusammenhang untersucht wurde.

Daraus leiteten sich folgende Forschungsfragen ab:

(1) Wird eine erhohte Temperatur zu einer Zunahme der pflanzlichen Biomasse in
flechtendominierten Zwergstrauchtundren fiihren?

Aufgrund von Studien aus der amerikanischen Arktis, meist in feuchten Seggen-Gebieten,
kann erwartet werden dass Erwdarmung zu einer gesteigerten Phytomasse fiihrt, wobei
Unterschiede zwischen unterschiedlichen funktionellen Pflanzengruppen bestehen diirften.
Meine Arbeitshypothese war, dass erh6hte Temperatur einen Biomassezuwachs der hherer
Pflanzen bewirkt (z.B. der laubwerfenden Zwergstraucher), die im Untersuchungsgebiet

dominanten Flechten durch erhéhte Temperatur nicht besser wachsen.

(2) Bedingen erhohte Lufttemperatur eine Veranderung des Nahrstoffangebotes und
fuhren so zu einer Verschiebung der Zusammensetzung innerhalb der Pflanzengesellschaft?
Durch Erwdarmung wird eine Ankurbelung der mikrobiellen Aktivitdt und somit eine hdhere
Nahrstoffverfligbarkeit erwartet, die in weiterer Folge zu einem gesteigerten
Pflanzenwachstum fiihren konnte. Erhohte Stickstoffverfligbarkeit konnte vor allem
schnellwachsende Pflanzengruppen begiinstigen, welche die Nahrstoffe unmittelbar aus
dem Boden aufnehmen kénnen. Cryptogame hingegen nehmen Stickstoff vor allem aus
atmospharischer Deposition und wahrend der Schneeschmelze auf. Daher wird neben einer
Steigerung der hoheren Pflanzen ein gleichzeitiger Riickgang der langsamwiichsigen
Kryptogamen aufgrund von erhéhter Beschattung erwartet, und somit eine Verschiebung in
Richtung zwergstrauchdominierter Vegetation prognostiziert.

Meine Hypothese lautete daher: Eine durch Erwdarmung induzierte gesteigerte
Nahrstoffverfligbarkeit bedingt eine Zunahme der laubwerfenden Zwergstraucher und

folglich einen durch Beschattung hervorgerufenen Riickgang an Kryptogamen.
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Getestet wurden meine Hypothesen in einem 5-jahrigen Experiment welches auf passiver
Erwarmung durch so genannte ,Open Top Chambers” (OTCs) basiert. Untersucht wurden die
Effekte erhohter Temperatur auf die pflanzliche Biomasse (ober- und unterirdisch) und
Wachstumsrate, auf biometrische Merkmale, Nahrstoffgehalte und -verteilung, sowie die

Struktur und die Zusammensetzung der Pflanzengesellschaft relativ zur Ausgangssituation.
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Abstract

Climate change is underway and with higher temperature plants of arctic ecosystems are
expected to respond with increased growth. As the kind and direction of response depends
on the initial state of the ecosystem, this study focused on a lichen-rich dwarf-shrub tundra, a
little studied type of arctic ecosystem. We conducted a 5-year passive warming experiment
(open top chambers) in the Southern Tundra of Western Siberia, which has received little
attention so far.

Warming lead to an overall increased biomass of vascular plants, but hardly affected lichens
and strongly negatively affected mosses. Because the individual functional plant groups
showed opposite responses to warming, total aboveground plant biomass remained
unchanged at the ecosystem level. Overall, two plant species, Betula nana and Ledum
decumbens, exhibited an enhanced RGR (relative growth rate) and were responsible for the
positive response of their functional group (deciduous shrubs). However, while their biomass
increased, their nitrogen content decreased (on a dry mass basis), leading to a higher C/N
ratio in plants in the warming treatment. This higher C/N ratio may have either been due to a
limited nutrient availability in the soil or to the plant’s inability to increase their soil nitrogen
uptake.

This study fell in years with exceptionally high average summer temperatures (2001-2006).
Additional warming by OTCs may have had negative effects on growth of some plant

groups, such as mosses and lichens, but not on others.

Keywords: climate warming, tundra plants, biomass, nitrogen
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Introduction

The earth’s climate has warmed by approximately 0,6°C over the past 50 years and especially
northern latitudes are predicted to be affected more rapidly and to a greater extent than the
rest of the biosphere (IPCC, 2007). As temperature is a constraining key factor for all abiotic
and biotic processes, climate warming in arctic ecosystems is of global biogeochemical
significance (Walker, 1995).

Plants in arctic ecosystems are thought to be limited by low temperatures which also cause
low nutrient availability. Late snow melt and thaw of permafrost only in summer months,
lead to short growing seasons and low annual biomass production. The frozen soils and the
high soil water content impede nutrient mineralization, consequently causing nutrient-
limitation of arctic plant growth (Shaver and Chapin, 1980). As temperature increases, arctic

vegetation is believed to show response.

Increased temperature may influence tundra plants either directly, as by shorten the period
of snowcover (Walther et al., 2002) and prolonging the vegetation period (Euskirchen et al,,
2006; IPCC, 2007), or indirectly by altering limiting co-factors like nutrient availability and soil
moisture. Temperature-stimulated mineralization may thereby enlarge the for plants
available nutrient pool (Chapin et al., 1995; Rustad et al., 2001; Aerts et al., 2006), which may
further have important effects on their growth. An alteration in soil hydrology could result
from a change in the rate of evapotranspiration or precipitation (Rowntree, 1997; ACIA, 2004;
IPCC, 2007). This might additionaly influence the microbial activity (Rustad et al., 2001), and
will furthermore allow the microorganisms to change their competitiveness to available
nutrients, again feeding back on the vegetation (Nadelhoffer et al., 1997).

Thus, temperature elevation creates a complex system of a multitude of interacting direct
and indirect biological and chemical processes. To address the direction and magnitude of
the potential vegetation’s response of this biome, a number of manipulation studies were
initiated in the last decades and several meta-analysis (e.g. ITEX) found that arctic species are

quite responsive to warming.

So longer growing seasons showed a shift in the plants phenology to earlier leaf bud burst
and flowering (Arft et al., 1999; Walther et al., 2002; Aerts et al., 2006). Already short-term

warming led to a response in plant biomass, even if highly species-specific (Henry and Molau,
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1997; Press et al., 1998). After a longer period of experimental warming a more or less
consistent increase of vascular plant biomass were reported (Chapin et al., 1995; Rustad et al.,
2001; Dormann and Woodin, 2002; Van Wijk et al., 2003; Hollister et al., 2006). In other
warming studies but mostly in combination with nutrient addition a shift in the composition
of plant community and structure was observed, especially to fast growing plants, such as
deciduous shrubs and graminoids (Chapin et al., 1995; Van Wijk et al., 2003; Walker et al.,
2006). Such a dominance shift caused by regional warming is already underway and was
reported among others by Sturm et al. (2001), Walther et al. (2002) and Tape et al. (2006).
Cryptogams showed variable response, from no response nor change (Dormann and
Woodin, 2002), over negative warming effect on bryophytes (Jonsdottir et al., 2005) and on
lichens (Van Wijk et al., 2003), to a decrease in biomass of both, mosses and lichens by
warming (Chapin et al., 1995; Wahren et al., 2005; Hollister et al., 2006; Walker et al., 2006)
and by combined fertilization and warming (Chapin et al., 1995; Van Wijk et al., 2003).
Vascular plant growth seems to increase at the expense of nonvascular plants (Cornelissen et
al., 2001).

Such reorganisation of arctic ecosystems by changing the dominance of existing species,
especially by a shift to woody-species, have continuative consequences. It potentially feeds
back on the ecosystem’s element cycle as litter chemistry and further litter decomposition
are altered (Hobbie, 1996; Henry and Molau, 1997; Weintraub and Schimel, 2005; Aerts et al.,
2006; Cornelissen et al., 2007).

But temperature increase is predicted to be spatial very variable (Walther et al., 2002; ACIA,
2004), and arctic ecosystems are highly heterogenous. They differ in their structure, in
resource availability as well as their climate. Thus, the direction of the vegetation’s response
will be up to the initial state and therefore site-dependent (Shaver et al., 2000; Rustad et al.,
2001; Van Wijk et al., 2003; Hollister et al., 2005; Jonsdottir et al., 2005; Wahren et al., 2005;
Hollister et al., 2006).

Most of the research of responses of arctic plants to global warming is done in the North
American and European Arctic, especially wet, often sedge-dominated tundra systems. In
contrast, tundra ecosystems of Siberia are not well represented in the literature. Hoping to
add another part to the puzzle, this thesis focused on the plant responses to simulated

global warming of a lichen-rich dwarf-shrub tundra in the Siberian Southern Tundra zone.
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Hence the following research questions arise:

(1) Do higher atmospheric temperatures increase the plant biomass in a lichen-rich
dwarf-shrub tundra?

Previous studies from wet, dwarf-shrub and sedge dominated arctic ecosystems showed an
increase in the total aboveground biomass. No data are available on lichen-rich dwarf-shrub
tundra ecosystems.

Our working hypothesis was, that increased temperature will lead to an increased plant

biomass, especially of fast growing vascular plants.

(2) Do higher temperatures and a change in nutrient availability cause a shift in plant
community composition?

Next to low temperatures, low nutrient supply is a growth limiting factor for tundra plants. If
warming will induce higher nutrient availability, this could increase total aboveground
biomass. Higher nitrogen availability would support the growth of plants, which can use
available nutrients more efficient and faster. As a consequence a decrease of the cryptogams,
which take up most of their nitrogen from atmospheric deposition or after snow melt, could
take place with potential consequences for the whole ecosystem. All in all warming was
supposed to lead to a shift of the species dominances in the direction of a dwarf shrub-
dominated vegetation.

We hypothesised that experimental warming leads to a higher nutrient availability that will
stimulate the growth of deciduous dwarf-shrubs but will consequently lead to a decrease of

cryptogams by shading.

To test these hypothesis, we conducted a 5-year passive warming experiment by so called
“Open Top Chambers” (OTCs). Effects of warming on plant biomass (aboveground as well as
belowground) and relative growth rate (RGR), biometric traits, nutrient distribution and
contents as well as structure and composition of plant community compared to its initial

starting point, were analysed.
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Material and Methods

Investigation area

The experimental site is located approximately 1 km north from the town of Yamburg at
Taszovsky peninsula, Western Siberia (67°56’11"” N, 74°51'51” E), which is situated in the
southern tundra vegetation zone. The vegetation-type is a lichen-rich dwarf-shrub tundra,
which is distributed circumpolar and is common for great parts of the Russian Arctic (Walker

et al., 2002).

The most dominant plants were lichens (mainly Cladina species) which covered
approximately 80% of the soil surface. Mosses had approximately 20% and vascular plants
already more than 50% soilcover. The site had 10 vascular plants species with individuals
from dwarf shrubs, herbs, sedges and grasses. All plant species of the investigation area are
listed in Table 2.

The major soil type of the site was a gleyic cryosol (classification according to the FAO, 1998)
characterized by cryoturbation and permafrost, which thawing depth was maximal 72cm in
the end of August 2006.

According to the climate station of Airport Yamburg mean annual air temperature over the
last 20 years is -7,7°C, mean July air temperature 13,8°C. As current precipitation data were
not available, mean annual precipitation according to Stolbovoi and McCallum (Stolbovoi
and McCallum, 2002) is around 370mm.

Mean July soil temperature were measured by ourselfes at 5cm depth by temperature
loggers (TidBits, Onset) and averages 2,7°C. These data are from the year 2005 as there are

more data available (Table 2).

Warming experiment
The analysis is based on a short-term warming experiment in which hexagonal “open top
chambers” (OTCs) were used. Five chambers, each 55cm high, with a diameter of 1,4m and a

surface area of around 1,3 m? were set up in the year 2001 and left there in place throughout
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the next 5 years. For each of these, a control plot (without experimental warming) was
established. A comparable vegetation state was emphazised.
Through better protection against environmental influences the used chambers increased

soil temperature by approximately 1.5°C, monitored by using data loggers (TidBits, Onset).

Experimental design

For biomass investigations of higher plants we divided the plots, OTCs as well as controls,
into halves. One half we again divided into 4 subareas (3 edges and one middle part). In the
end we decided to take just the middle part of each plot to exclude negative effects of the
greenhouses (many plants in the edges were squeezed and burned) as good as possible. For
cryptogam biomass, two subsamples, each 10 to 10 cm, of each plot and for root biomass
two subsamples of 15x15x15 cm of three control and three warmed plots were taken. The

harvest took place between 13. to 17. august 2006.

Plant biomass and growth

We harvested all higher plants of the subareas with garden scissors by clipping them until

the soil surface and seperated them by subplot, by species, and even more exacting by

tissues (stems, leaves, flowers and fruits). Cryptogams were seperated into mosses alive,

lichens alive, dead cryptogams and litter. Roots were washed and like all other samples

weighed after oven-drying at 60°C.

All dry weights were finally calculated in g per m? for each tissue of each species, for each

species, in summarized functional groups and total biomass (Table 3).

In the initial year 2001, no biomass was taken but vegetation cover was described. So, as

both data sets were available of the year 2006 we correlated these with each other and used

the regressionequation of each single plant species for getting biomass data for the year

2001.

Further the relative growth rate (RGR) from the intial year 2001 to the harvest year 2006, as

well as the treatment effect on each plant species were calculated with theses values (Table

4). The RGR with the unit g g a” was calculated for OTCs and control plots by the formula
RGR= (W,-W,/W,)/t

In which W; and W, is the biomass of the particular species in the years 2001 and 2006,

respectively. The term t is the timespan of the experiment, in this case t has the value 5, as

the experiment took place over 5 years.

The treatment effect reflects the mean percental biomass increase or decrease per year in

warmed plots relating to the control plots. This was calculated by the formula
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Treamtent effect = (RGRotc - RGReon)/ (RGReon + 1) * 100
Which resulted from the formula:
Treamtent effect = (RGRo«c+ 1) - (RGReon+ 1)/ (RGRwon+ 1) * 100,
in which the relativ growth rate of control as well as warmed plots was added plus 1 for

getting the relative weight after one year of growth.

Biometry

We measured both, the leaflength of graminoids and bushes as well as the length of new
sprouts of the bushes in mm and counted the amount of leaves of new sprouts, 20 times at
randomly chosen individuals.

Then we clipped all leaves and scanned 20 of the biggest and 80 of middle-sized leaves.
These were dried and weighed separately from all other leaves to estimate the overall leaf

area and calculating the Leaf Area Index (LAl, m? leaf area per m? ground surface) in the plots.

Nutrients

After drying and weighing, all subsamples of plants were carefully grounded for
determination of total N and C by IR-MS. Measured data were finally calculated in amounts
per m? and per dry weight, for each tissue of each species, for each species and in
summarized functional groups. Additionaly the C/N ratio was measured. Data for all single

species are shown in Table 3.

Vegetation cover

The vegetation coverage of each plant species of OTCs as well as of control plots was
described in % coverage. Once in the initial year 2001, and again after 5 years in 2006
(Table 2).

Environmental measurements
The thawing depth of permafrost was measured in cm by inserting a metal rod into the
ground until the frozen layer was reached, at least 3 times a plot. This was done in the end of

july, and a second time in the end of august.

Statistics
Differences between warmed and control plots were testet by using one-way analysis of
variance (ANOVA, multiple range test, Scheffe Test). Differences between mean values are

discussed on significance at the p<0.1 level. This high level was chosen because of the small

-31-



MANUSCRIPT Material & Methods

sample size (n = 5) and the large variance associated with biomass data of just small area (the
middle-part of plots). All statistical analyses were performed using Statgraphics Plus 5.0.
The results were summarized using vertical bar charts or scatter diagrams with mean values

and standard error, using the graphing program Sigmaplot 10.0.
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Results

The experimental site near Yamburg in Northwestern Siberia, exhibited very high
temperatures during the years of the study: according to the temperature data from the
climate station at Yamburg airport, the last five years were significantly warmer than the
long-term mean temperatures. While the growing season months from the last 20 years
showed a mean of 10.5°C, the years 2001 to 2006 showed a value of 12.4°C (Table 1).

We altered the aboveground as well as the below ground environment by using open top
chambers as a passive warming device. While the soil water content and the thawing depth
of permafrost were not significantly changed, the soil temperature, especially in 5 cm depth,
showed clear differences. Warming treatment caused a mean annual soil temperature
increase of about 1°C and 0.1°C in the years 2005 and 2006, respectively. Higher and less
variable temperatures occurred at the soil surface and at 5 cm depth and was most
pronounced during the winter months. The vegetation period in the warmed plots had
fewer days with temperatures over 0°C, than the control plots, which can be attributed to the
fact that the chambers were left in place throughout the year and may have acted as snow
traps in the winter. This also led to the strongly enhanced winter temperatures in soils under
OTCs.

Plant Community

Warming experiments can only cover a small area. Since arctic ecosystems are very
heterogenous it is difficult to find exactly the same starting points. To achieve comparable
results and to avoid systematic errors, there was a need of descripiton of the initial state.
Therefore an indirect method for estimating the initial biomass was chosen, as biomass
harvest is an destructive method. An exact vegetation description of each experimental plot
was made in the year 2001 (Table 2) and the relativ growth rate (RGR) was reproduced (see
Material & Methods).

Initially, 10 vascular plants species and 19 cryptogam species were described at the field site.
Even though no change in the species composition could be recognized after 5 years, a clear
shift in species abundances was observed. The total coverage of vascular plants increased
from initially less than 30%, to over 50% coverage per area, in control plots as well as

warmed plots. Mostly two shrub species were responsible for that, Betula nana, which was

-33-



MANUSCRIPT Results

already dominant in initial control plots, and Ledum decumbens, which initially dominated

the warmed plots.

Biomass

The comparison of total aboveground plant biomass of the treated and the untreated plots
gave no clear result over the effect of warming (Fig.1). The aboveground plant biomass of
the control plots showed a total of over 1350 grams per squaremeter, while the plots after 5
years of warming treatment showed a total of 200 grams per squaremeter less (Table 3). Non
of the results were significant, also when based on initial biomass. The relative increase of
plant biomass per year, which was almost 70 milligrams per gram dry weight higher in the
untreated than in the warmed plots, resulted into a negative treatment effect of -5%
(Table 4).

But a significantly biomass increase (p=0.01 and p=0.08) after 5 years could be observed
when looking at the change of total aboveground biomass of control plots and warmed
plots seperatly.

By taking a closer look on the level of functional groups, all groups beside the evergreen
shrubs decreased in the warmed plots compared to the untreated ones, but only deciduous
shrubs and mosses significantly (Fig.2).

There are two outstanding plant species behind this pattern of response, Betula nana, a
deciduous shrub, and Ledum decumbens, an evergreen shrub. While Betula nana showed in
the year 2006 over 160 grams per squaremeter more in the control than in the warmed plots,
Ledum decumbens had a higher absolute biomass of over 165 grams per squaremeter in the
warmed in contrast to the untreated plots (Table 3). This led to opposite significant
responses of these two plants when comparing OTCs with the control plots. But the relative
treatment effect was positive for both plants, in contrast to all the other plant species
(Table 4).

Biometry

Biometrical traits seemed to be very variable affected by the warming. The total leaf area
index showed, as total aboveground biomass did, a trend to decrease in the warmed plots
(Fig.3). A significant difference was seen at the group of deciduous plants (p=0,04), here
again mostly caused by Betula nana (p=0,06).

Significant decrease in the length of new sprouts were measured on the evergreens (p=0,05)

in the warmed plots only.
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The comparison of the most responsive plants, Betula and Ledum, showed again a response
in opposite directions, but it was not significant. Betula nana reacted with a decrease in leaf
size with a smaller number of leaves per new shoot with the warming, while Ledum

decumbens tended to increase its number of leaves per new shoot as well as their size (Fig.4).

Nutrients

The amounts of carbon as well as of nitrogen of the vegetation per squaremeter showed the
same pattern as biomass did. All functional groups except the evergreen shrubs had lower
nutrient amount in the warmed plots. Deciduous shrubs and mosses were effected
significantly in their carbon content (p=0,08 and p=0,07) as well as their nitrogen content
(p=0,05 and p=0,099).

Again Betula nana and Ledum decumbes showed in the nutrient’s content per area the same
response pattern as their functional groups did. While Betula nana had significantly higher C
and N contents in all tissues in control plots, for Ledum decumbens significance could be
measured only in the stems and the plant as a whole (Table 3).

Nutrient amount per gram dry weight showed a different picture. While the C content, for
the single functional groups, was more or less the same in treated as in untreated plots,
nitrogen obviously decreased in shrubs of the warmed plots, most significantly for the
evergreens (Fig.5a). This resulted in a higher C/N ratio of total aboveground biomass,
especially of the shrub biomass of the OTCs (Fig.5b). The same pattern of lower N content

and higher C/N ratio could also be seen at Betula nana and Ledum decumbens (Fig.6).
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Discussion

Our hypothesis that warming will (a) cause higher nutrient availability and therefore increase
total aboveground biomass, especially of fast growing vascular plants, and (b) will
consequently cause a decrease of non-vascular plants by shading, could not fully be verified.
The vascular plant biomass increased but was dued to mainly two species, Betula nana and
Ledum decumbens. The expected lichen decline was not detected but mosses were strongly
negativly affected (also shown by Jonsdottir et al., 2005). Callaghan et al. (1999) suggested
that a decrease of mosses was dued to drier conditions in open top chambers in summer
months, but in this study no significant differences in soil water content could be seen (see
Results). Another reason for the mosses decline might have been a negative influence of
higher plant leaf area (LAI) of shading of vascular plants. On the other hand lichens didn’t
show a response to the increased leaf area of higher plants, which may have been caused by
the initially low shrub biomass which increased after 5 years of warming just marginally. This
is in contrast to many other studies (Chapin et al., 1995; Wahren et al., 2005; Walker et al.,
2006), in which lichens as well as mosses declined, mainly dued to shading and the burial by
vascular plant litter.

Of all vascular plant species, only the deciduous shrub Betula nana and the evergreen shrub
Ledum decumbens showed a positive treatment effect, while especially Calamagrostis
lapponica and both Vaccinium species showed a negative relativ growth rate when
temperature was increased (Table 4). But as Betula nana and Ledum decumbens were
responsible for the response pattern of their functional groups, this lead into an overall
biomass increase of vascular plants. As they were the biggest plants in size, they might have
had some advantage in growth response to warming. Furthermore have they initially been
the most abundant vascular plants (Table 2). This confirms earlier manipulation studies
(Chapin et al., 1995; Press et al., 1998; Shaver et al., 2001; Wahren et al.,, 2005), in which the
dominance of the most abundant species further increased, while initially less abundant
species showed a decrease. The high responsiveness to warming by an increased relative
growth rate (Table 4), especially of Betula nana (Chapin et al., 1995; Chapin and Shaver, 1996;
Wahren et al.,, 2005) but also of Ledum decumbens (Chapin et al., 1995; Chapin and Shaver,
1996) is well known.

But the stimulation of Betula nana and Ledum decumbens couldn’t be fully counterbalanced
by the decline of the other plant species, particularly of cryptogams. Cryptogams, especially

lichens are slow growing plants, but nevertheless they represented the main part of plant
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biomass of this plant community. So warming treatment didn’t result in a significant increase
or decrease of the total aboveground biomass (Fig.1).

While other studies reported an increase in total aboveground biomass with warming
treatment (Van Wijk et al., 2003), Chapin et al. (1995) reported also biomass compensation
and even a small decline at ecosystem level caused by opposite responses of individual plant
species to warming. This species-specific response pattern is not unusual (Henry and Molau,
1997; Press et al., 1998) but mostly occuring in short-term studies and therefore no good
predictors of long-term effects of increased warming.

One reason for the lack of a response to the warming was assumed to be the limitation by
nutrient supply rather than by temperature (Chapin et al., 1995). Another possible reason for
this compensation at the ecosystem level could be that temperatures in the open top
chambers were too high. As the temperatures of the years in which the experiment took
place (2001-2006) showed a mean about 2°C higher than the long-term average (Table 1),
even additional warming by using open top chambers might have been therefore not
supporting anymore. Less moisture in open top chambers might have even enforced this

negative effect, especially for mosses.

The chambers acted in winter as snow traps, and were accumulating an insulating snow
cover. In other studies (Sturm et al., 2005; Wahren et al., 2005) the insulating snow cover
increased the N mineralization and offset the negative effects of a shorter vegetation period,
thereby causing a positive influence on the plant growth. In our study no such compensating
effects could be recognized.

Betula nana and Ledum decumbens were the only plant species which showed a positive
treatment effect by increasing their relative growth rate (Table 4). They seem to have a quite
high plasticity compared to other plant species. They increased their biomass but not their
nitrogen content, leading to a higher C/N ratio in warmed plots (Fig 6.b). The response
pattern of these plants could again be seen at the functional group level (Fig 5.b). As the
plants increased their biomass, the nitrogen content may have been diluted as there might
have been too less nitrogen available in the soil. But the plants plasticity is limited and if the
mineralization will not be stimulated by warming, plant growth will further be limited by
nutrient availability.

In most manipulation studies (Chapin et al., 1995; Hobbie, 1996; Dormann and Woodin, 2002;
Van Wijk et al., 2003), increased nitrogen mineralization and availability is considered as a

major driver for future change in arctic vegetation and vice versa.
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But if the microbial activity and furthermore the nutrient mineralization will be increased by
warming, a plants potential for biomass increase will depend on its ability for nitrogen
competition and use for biomass production (Nordin et al., 1998). Especially deciduous
shrubs are expected to have advantages, as they can use nutrients more efficiently and faster
and have a higher production to biomass ratio (Chapin et al., 1995; Van Wijk et al., 2003;
Wabhren et al., 2005). Among the deciduous shrubs, Betula nana is often reported to be the
most responsive one to warming (Chapin et al., 1995; Hobbie, 1996; Van Wijk et al., 2003;
Wahren et al., 2005).

On the other hand, cryptogams were seen to decrease with increased temperature, seeming

to be a victim of vascular plant cover increase (Cornelissen et al., 2001).

Such changes in plant community composition may influence the nutrient and carbon
cycling in the tundra soil, by altering litter chemistry, and thus decomposition and
mineralization which may then feed back on nutrient availability (e.g. Hobbie, 1996; Henry
and Molau, 1997; Weintraub and Schimel, 2005; e.g. Aerts et al., 2006; Cornelissen et al., 2007;
Dorrepaal, 2007). While the decomposition of cryptogams, especially of lichens, is very slow
dued to the high C content, the deciduous shrubs produce high quality leaf litter. Thereby
deciduous shrubs stimulate the decomposition even further and create a positive feedback
loop. On the other hand they have, as they are woody species, the ability to increase the C
storage (Hobbie, 1996; Weintraub and Schimel, 2005).

Taken together an effect of increased temperature on the growth of tundra plants is obvious.
Experimental warming stimulated only the growth of several sub-dominant vascular species
(deciduous shrubs). In contrast less abundant species were negatively effected. The decrease
of dominating cryptogams could be fully counterbalanced by the increase of shrubs at the
ecosystem level. Such a shift in dominance may have far-reaching effects. Particularly the loss
of cryptogams would have strong consequences. They stabilise the soil surface, avoid
erosion, create a safe sites for seed development and can be important for nitrogen fixation.
Further have mosses a big influence on soil temperature and soil moisture by insulating the
permafrost, and lichens are further important for grazers like the ren deers (Press et al., 1998;

Cornelissen et al., 2001; Aerts et al., 2006).
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Tables

Table 1:

Climate, soil and vegetation characteristics for the study site, Yamburg,
Taszovsky peninsula, Western Siberia (67°56’11"” N, 74°51'51" E)

Climate

Annual temperature (°C) 1
Temperature of growing season (°C) 1
July temperature (°C) 1

February temperature (°C) 4

Annual precipitation (mm) 3

Soil

Annual soil temperature (°C) 5
July soil temperature (°C) 3
Soil type 4

Maximal thaw depth of permafrost (cm) s

Vegetation
Vegetation zone g

Vegetation type ¢
Dominant vascular species

Dominant cryptogam species

No. Species

1986-2006 2001-2006
-7,7 -74

10,5 12,4

13,8 14,2

-24,5 -25

370

-3,2

2,7

Gleyic cryosol

72

Southern tundra zone

Lichen-rich dwarf-shrub tundra
Betula nana

Ledum decumbens

Cladina mitis

Cladina rangiferina

10 vascular plant species

19 non-vascular plant species

1) Means for the years 1986-2006 and 2001-2006; Climate Station Yamburg Airport

2) Stolbovoi & McCallum (2002)
3) Means for 2005 of 5 cm soil depth

4 Soil classification according to the WRB (World Reference Base for Soil Resources, FAO 1998)

syMeasured in the end of August 2006
6 Walker et al. (2002)
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Table 2:

List of Plant Species occuring at the Field Site in Yamburg and % Coverage of
the Initial Vegetation in 2001

Layer Species Family % Initial Plant Coverage
C Betula nana Betulaceae 8
d Calamagrostis lapponica Poaceae 3
d Carex ensifolia Cyperaceae 3
C Empetrum nigrum Ericaceae 2
C Eriophorum vaginatum Cyperaceae +
C Ledum decumbens Ericaceae 9
d Pedicularis labradorica Scrophulariaceae +
d Salix phylicifolia Salicaceae +
C Vaccinium uliginosum Erciacaeae 5
c Vaccinium vitis-idaea Erciacaeae 4
d Aulacomnium palustre Aulacomniaceae +
d Aulacomnium turgidum Aulacomniaceae 1
d Dicranum elongatum Dicranaceae 12
d Hylocomium splendens Hylocomiaceae +
d Polytrichum juniperinum Polytrichaceae 2
d Racomitrium canescens Grimmiaceae +
d Alectoria nigricans Alectoriaceae 2
d Alectoria ochroleuca Alectoriaceae 5
d Cetraria cucullata Parmeliaceae 9
d Cetraria laevigata Cladoniaceae 6
d Cetraria nivalis Cladoniaceae +
d Cladina arbuscula Cladoniaceae 3
d Cladina mitis Cladoniaceae 26
d Cladina rangiferina Cladoniaceae 27
d Cladina stellaris Cladoniaceae +
d Cladonia sp. Cladoniaceae 11
d Peltigera aphtosa Peltigeraceae +
d Peltigera sp. Peltigeraceae +
d Thamnolia vermicularis Icmadophilaceae 3
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Table 3:
Effects of 5 years warming by means of "open top chambers” (OTCs) on plant biomass and nutrient
content of plants ***p<0,01 **p<0,05 *p<0,1
Biomass N c
Control oTC Control OoTC Control oTC
Species Tissue @m? (g m? @ m? (g m? @ m? (g m?
Deciduous Shrubs
Betula nana leaves 30,0 8,47 * 0,56 0,14 * 14,9 430 *
stems 174,8 36,3 * 1,37 0,29 * 91,5 19,1 *
total 205,7 448 * 1,94 043 * 106,7 234 *
Salix phylicifolia 4 leaves 9,71 4,26 0,14 0,05 4,59 2,06
stems 17,2 15,5 0,14 0,08 8,33 7,67
total 26,9 19,8 0,28 0,13 12,9 9,73
Vaccinium uliginosum leaves 5,08 6,28 0,08 0,08 2,52 3,29
stems 21,1 35,7 0,17 0,28 10,3 18,6
total 26,1 42,0 0,25 0,36 12,8 21,9
Evergreen Shrubs
Ledum decumbens leaves 20,5 71,0 0,25 0,76 10,7 37,3
stems 30,5 143,7 * 0,20 0,86 * 15,6 745 **
total 51,0 2169 * 0,45 1,64 26,3 112,9 *
Vaccinium vitis-idaea leaves 19,9 2,18 0,15 0,01 9,91 1,07
stems 10,9 0,77 0,07 0,01 5,25 0,38
total 30,8 2,95 0,22 0,02 15,2 1,44
Graminoids
Calamagrostis lapponica green leaves 6,46 4,80 0,09 0,06 2,67 2,02
Carex ensifolia green leaves 7,90 5,66 0,12 0,08 3,45 2,54
Eriophorum vaginatum 4, green leaves 1,98 2,65 0,02 0,01 0,84 1,02
Higher Plants (total) 261,8 206,3 2,47 1,71 132,9 106,5
Cryptogams
Lichens 933,8 876,5 2,98 2,57 400,9 372,3
Mosses 155,7 69,7 * 1,20 052 * 69,7 30,7 *
Cryptogams (total) 1089,5 946,2 4,18 3,09 * 470,5 403,0
Aboveground Biomass (total) 1352,9 1152,5 6,66 479 * 604,3 509,4
Roots 1184,5 1340,8 9,65 8,07 532,0 536,1
Total Biomass 2584,0 2578,4 17,4 12,9 1165,8 1076,7
Dead material
DSBM 32,7 31,4 0,22 0,19 13,6 13,2
Litter 104,8 74,2 1,11 0,64 58,0 35,9
Dead Lichens + Mosses 1357,6 1078,2 8,04 6,07 579,9 457,3

1) for Salix phylicifolia and Eriopherum vaginatum no significances could be calculated as there are too less data available
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Table 4:
Means of Relative Growth Rate (RGR) of Plant Biomass per year Warming and the
Relative Treatment Effect (per gram Dry Weight)
Relative Growth Rate Treatment
2001-2006 Effect
Control OTC
Species (g g'a’) (g g'a’) %
Betula nana 0,208 0,332 +10
Calamagrostis lapponica 0,413 0,162 -18
Carex ensifolia 0,116 0,097 -2
Ledum decumbens 0,192 0,407 +18
Vaccinium uliginosum 0,194 -0,006 -17
Vaccinium vitis-ideae 0,226 0,074 -13
Mosses 0,011 -0,076 -9
Lichens 0,104 0,079 -2
Mean Aboveground Biomass 0,171 0,107 -5

Negative values mean a decrease in plant biomass by warming.
Caused by a lack of data, for Eriopherum vaginatum, Empetrum nigrum and Salix phylicifolia no calculations could be done.
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Figure Legends

Fig. 1.
Total aboveground plant biomass per m? ground area in control and warmed plots (n = 5)

after 5 years. Bars are means + SE.

Fig. 2.
Aboveground plant biomass of functional groups per m? ground area in control and warmed

plots (n = 5) after 5 years. Values are the mean with standard error.

Fig.3.
Total leaf area index (m? coverage per m? ground area) in control and warmed plots (n = 5)

after 5 years. Values are means + SE.

Fig.4.
Biometrical traits of Betula nana (deciduous shrub) and Ledum decumbens (evergreen shrub)
in control plots and after 5 years of warming (n = 5). Number of leaves per new shoot against

the size of leaves. Values are means with standard error.

Fig. 5.
Data of (a) nitrogen content per gram dry weight and (b) C/N ratios of functional groups in

control and warmed plots (n = 5) after 5 years. Bars are means with standard error.

Fig.6.
Data of (a) nitrogen content per gram dry weight and (b) C/N ratio of most responsive plant

species Betula nana (deciduous shrub) and Ledum decumbens (evergreen shrub) in control

and warmed plots (n = 5) after 5 years. Values are means with standard error.
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Zusammenfassung

Erhohte Temperatur beeinflusste das Wachstum der Tundrapflanzen

Wahrend die Biomasse der Gefa3pflanzen unter Erwdrmung insgesamt zunimmt, zeigen die
Flechten kaum eine Veranderung ihrer Biomasse, Moose jedoch eine deutliche Abnahme.
Die Biomassezunahme der hoheren Pflanzen ist die Folge einer Steigerung der relativen
Wachstumsraten durch Temperaturerhhung nur zweier Pflanzenarten, dem laubwerfenden
Zwergstrauch Betula nana und dem immergriinen Zwergstrauch Ledum decumbens. Alle
anderen hoéheren Arten, insbesondere Calamagrostis lapponica und beide Vaccinium Arten
zeigen einen negativen Erwarmungseffekt beziiglich ihrer relativen Wachstumsrate. Betula
nana und Ledum decumbens bedingen durch ihr extrem gesteigertes Wachstum auch das
Wachstum ihrer jeweiligen funktionellen Gruppe. Sie konnten somit den negativen
experimentellen Effekt auf die Zuwachsrate aller anderen Pflanzenarten auf 6kosystemaren
Niveau zwar kompensieren, dies fiihrte jedoch nicht zu einem Anstieg der gesamten
oberirdischen Biomasse. Hierzu ist die Abnahme der Kryptogamen, welche den gréBten
Anteil der pflanzlichen Biomasse dieser Pflanzengesellschaft ausmachen, zu stark.

Ein moglicher Grund dafiir kénnte eine zu hohe Temperatur der erwarmten Flachen sein.
Ortlichen Klimadaten zufolge zeigen gerade die Jahre wihrend der Studie (2001-2006) in
den Sommermonaten ein Temperaturmittel, welches 2°C liber dem Langzeitdurchschnitt
lag. Zusatzliche Temperaturerh6hung durch die experimentelle Erwdarmung konnte sich so

negativ auf das Wachstum ausgewirkt haben.

Erhohte Temperatur fiihrte zu erhohtem C/N Verhiéltnis

Obwohl die Biomasse der am starksten reagierenden Pflanzenarten, Betula nana und Ledum
decumbens, durch Temperaturerhdhung deutlich erhht wurde, zeigte der Stickstoffgehalt
bezogen auf die Trockenmasse eine Abnahme. Diese Verdiinnung des Stickstoffs durch
hohes Wachstum fiihrte somit zu einem Anstieg des C/N Verhdltnisses von Betula nana und
Ledum decumbens (laubwerfende bzw. immergriine Zwergstraucher). Dies deutet darauf,
dass es zu keiner signifikanten Erh6hung der Verfligbarkeit von Stickstoff fiir diese Pflanzen

gekommen war.
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Zusammenfassung

Erhohte Temperatur verdnderte die Vegetationszusammensetzung

Die Zwergstraucher Betula nana und Ledum decumbens zeigen mit erhOhter Temperatur
einen deutlichen Anstieg der Biomasse. Dieser Anstieg wird aber auf 6kosystemarem Niveau
durch die generelle Abnahme aller anderen Pflanzenarten kompensiert. Vor allem
Kryptogame, hier besonders die Moose, nahmen gleichzeitig mit durch Temperaturanstieg
erhohtem Gefal3pflanzenvorkommen ab. Eine solche Verschiebung der Dominanz kann weit

reichende Folgen haben.
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Anhang

Anhang

C- und N-Gehalte funktioneller Gruppen

C/N Verhaltnis der Gesamtbiomasse

Biomasse, C- und N-Gehalt von Betula nana und Ledum decumbens
Auftautiefe des Permafrosts

Wassergehalt des Bodens

C, N und C/N einzelner Pflanzenarten (in Tabellenform)
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Anhang

C Content (mg C g‘1 DW)
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Fig. A1. Carbon Content of Aboveground Plant Biomass of functional

groups per dry weight in control and warmed plots (n = 5) after 5 years.
Bars are means with standard error.
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Anhang

N Content (g N m'2)
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Fig.A3. Nitrogen Content of Aboveground Plant Biomass of functional
groups per m? ground area in control and warmed plots (n = 5) after
5 years. Bars are means + SE.
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Anhang
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Fig.A4. C/N ratios of Total Aboveground Plant Biomass in control
and warmed plots (n = 5) after 5 years. Values are means with

standard error.
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Anhang

Betula nana
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Fig.A5. Data of (a) Biomass, (b) Nitrogen as well as (c) Carbon content of most
responsive plant species Betula nana (deciduous shrub) and Ledum decumbens
(evergreen shrub) in control and warmed plots (n = 5) after 5 years. Values are means

with standard error.
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Anhang

Thawing Depth (cm)
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Fig.A6. Thawing Depth of Permafrost in control and warmed plots

(n =5)in the end of july and in the end of august after 5 years.

Values are means + SE.
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Anhang

Water Content (%)
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Fig.A7. Soil Water Content of control and warmed plots (n = 5)
after 5 years in percent. Bars are means + SE.
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Anhang

Table 1A:
Effects of 5 years warming by means of "open top chambers™ (OTCs) on nutrient contents per gram
dry weight and their ratio *** p<0,01 ** p<0,05 *p<0,1
N C C/N
Control OTC Control OTC Control OTC
Species Tissue (mgg’) (mgg”) (mgg’) (mgg")
Deciduous Shrubs
Betula nana leaves 18,9 16,8 496,7 506,1 * 26,9 30,1
stems 8,43 8,16 527,7 525,1 64,0 64,5
average 10,2 9,46 521,4 522,6 53,0 55,4
Salix phylicifolia leaves 14,6 11,5 472,8 483,2 32,4 41,9
stems 8,25 5,23 484.,9 494,0 58,8 94,4
average 10,5 6,59 480,6 491,6 45,6 74,6
Vaccinium uliginosum leaves 16,8 15,2 4911 613,0 30,1 40,7 *
stems 7,70 7,47 492,8 507,1 64,1 68,1
average 9,62 8,49 ~ 4922 517,5 51,3 61,0 **
Evergreen Shrubs
Ledum decumbens leaves 13,5 10,5 ~ 521,2 526,5 39,1 50,1 **
stems 6,39 5,87 509,9 517,4 83,2 88,4
average 8,84 7,37 5141 519,9 60,4 70,8
Vaccinium vitis-idaea leaves 8,56 6,63 ** 498,8 484,5 58,8 73,6 **
stems 6,58 6,92 483,3 4871 73,6 70,6
average 8,00 6,73 * 494.,0 485,9 62,2 72,6 *
Graminoids
Calamagrostis lapponica green leaves 12,8 12,6 4149 419,3 34,4 33,6
Carex ensifolia green leaves 14,0 15,2 4371 4439 31,9 294
Eriophorum vaginatum ;, green leaves 10,3 4,73 4244 384,2 41,0 81,2
Higher Plants (total) average 9,84 8,48 505,2 514,5 52,2 61,3 *
Cryptogams
Lichens average 3,45 2,97 430,0 4253 ** 134,9 1446
Mosses average 7,63 8,03 442.6 437,3 60,5 55,5
Cryptogams (total) average 3,91 3,34 432,1 426,5 ** 115,7 129,5
Aboveground Biomass (tot: average 4,98 4,24 446,4 4423 93,8 106,2
Roots average 8,03 6,38 449,3 417,2 45,1 47,7
Total Biomass average 6,84 507 ~ 453,2 423,4 67,0 83,5 **
Dead material
DSBM average 6,58 5,82 422,4 418,7 66,1 74,8
Litter average 10,0 8,37 525,4 478,9 54,0 58,1
Dead Lichens + Mosses average 5,72 5,65 425,1 421,9 77,8 76,1

1 for Salix phylivifolia and Eriopherum vaginatum no significances could be calculated as there are too less data available
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