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Частичная микогетеротрофия (миксотрофия, получение органических веществ из микоризных грибов) ши-
роко распространена у микоризных цветковых растений. Мы предположили, что альпийские представите-
ли семейства Gentianaceae (горечавковые), имеющие в своем составе полностью микогетеротрофные виды 
с арбускулярной микоризой, могут в значительной мере быть миксотрофами. Изучен изотопный (δ13С, δ15N, 
δ2H и δ18O) и элементный (С и N) состав листьев и корней 13 пар видов высокогорных растений (виды Gen-
tianaceae и произрастающие рядом референсные растения – двудольные с арбускулярной микоризой) трех 
горных систем Голарктики (Альпы, Кавказ и Тибет). Вопреки нашей гипотезе, органическое вещество ли-
стьев и корней горечавковых не было обогащено дейтерием (2H) по сравнению с референсными растениями, 
что указывает на отсутствие или низкую значимость микогетеротрофии у изученных видов. Листья и корни 
горечавковых имели более высокие значения δ15N и δ18O, но более низкие δ13С и δ2H по сравнению с листьями 
и корнями референсных растений. Листья и корни горечавковых содержали больше С, однако содержание 
N в листьях было больше, а в корнях меньше, чем в соответствующих органах референсных растений. Мы 
предположили, что такие результаты могут быть объяснены более интенсивной азотфиксацией прокариот 
листового микробиома, обеспечивающей лучшее азотное питание листьев и их более интенсивный фото-
синтез и транспирацию.
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Семейство Gentianaceae насчитывает около 
1850 видов и широко распространено на всех кон-
тинентах, кроме Антарктиды, его представители 
тяготеют к высокогорным областям [1]. Семей-
ство включает 25 полностью микогетеротроф-
ных видов четырех родов (Voyria, Voyriella, Exacum 
и Exochaenium) [2, 3]. Поэтому предполагалось, 
что и другие представители этого семейства могут 
быть частично микогетеротрофны (миксотрофны), 
что было показано для ряда видов c применением 
изотопного анализа: Bartonia virginica и Obolaria 
virginica [4], возможно также для Curtia tenuifolia 
и Neurotheca [5, 6], Pterygocalyx volubilis [7]. Однако 
анализ изотопного состава углерода и азота ли-
стьев 9 видов высокогорных горечавковых Тибета 
и Кавказа показал повышенное содержание в них 
15N, но не 13С, по сравнению с рядом растущими 
референсными растениями из других семейств дву-
дольных [8]. Поэтому специфичные особенности 
изотопного состава горечавковых и механизмов его 
формирования остаются неясными. Арбускулярная 
микориза горечавковых имеет свои особенно-
сти [9, 10]. Она относится к Paris-типу: грибные 
гифы распространяются от клетки к клетке, а не по 
межклетникам, зеленые растения факультативно 
симбиотрофны, т. е. могут развиваться без грибов. 
Для многих растений с этим типом микоризы из-
вестна частичная микогетеротрофия [11], в част-
ности для однолетника Gentiana zollingeri в Японии 
показана начальная микогетеротрофия – развитие 
подземных структур при питании симбиотическим 
грибом в течение нескольких месяцев до появления 
зеленых генеративных надземных побегов [12, 13].

Важным индикатором (частичной) микоге-
теротрофии растений с арбускулярной микори-
зой (АМ) выступает содержание в органическом 
веществе растений дейтерия (2Н) – стабильного 
тяжелого изотопа водорода [14]. Изучение 13 видов 
полностью микогетеротрофных растений с АМ 
показало обогащение 13C,15N и 2H, но не 18O, ор-
ганического вещества листьев по сравнению с со-
седними автотрофными растениями [14]. В нашей 
предшествующей работе [8] мы поставили две за-
дачи для дальнейшего изучения специфики изо-
топного состава растений семейства Gentianaceae: 
1) определить изотопный состав углерода и азота 
не только в листьях, но и в корнях растений в связи 
с возможными процессами фракционирования 
изотопов углерода и азота при транспорте между 
корнями и побегами; 2) оценить содержание дей-
терия (2Н) в горечавках для проверки гипотезы 
о частичной микогетеротрофии этих растений 
[8]. Решению этих задач и посвящена настоящая 
работа, в которой проведен анализ изотопного 

и элементного состава 13 видов высокогорных 
представителей Gentianaceae из трех горных ре-
гионов (Кавказ, Альпы и Тибет).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объекты и районы исследований. Листья и кор-
ни высокогорных представителей семейства Gen-
tianaceae были собраны в альпийских сообществах 
Южного Тироля (Италия), Северного Кавказа (Ка-
рачаево-Черкесская Республика, Россия) и Вос-
точного Тибета (Сычуань, Китай) (табл. 1). Всего 
было собрано 13 видов, каждый вид горечавковых 
(G‑растение) проанализирован в 5-кратной повтор-
ности в паре с обитающим совместно (расстояние 
не более 1 м) референсным видом травянистых расте-
ний (R‑растение). Референсные растения выбирали 
на основании совместного обитания в точках отбора 
образцов с изучаемым видом горечавковых растений, 
принадлежности к собственно двудольным растениям 
и к таксонам, образующим арбускулярную микоризу, 
также характерную и для горечавковых.

Перед анализом все образцы листьев и корней 
растений были высушены в сушильном шкафу 
при температуре 55 °C в течение 72 ч и размоло-
ты на шаровой мельнице Retsch MM200 (Retsch 
GMBH, Германия). Взвешивание проводили на ве-
сах Mettler Toledo MX5 с точностью до 2 мкг. Для 
анализа изотопного состава углерода и азота образ-
цы массой 1000–1200 мкг заворачивали в оловян-
ные капсулы. Анализ проводили с помощью изо-
топного масс-спектрометра в центре коллективного 
пользования ИПЭЭ РАН (г. Москва) на комплек-
се, состоящем из изотопного масс-спектрометра 
Delta V Plus и элементного анализатора Flash EA 
1112 (Thermo Fisher Scientific, USA). Изотопный 
состав азота и углерода выражали в тысячных долях 
(δ, ‰) отклонения от международного стандар-
та (N2 атмосферы и vPDB) по формуле: δ13C или 
δ15N  = (Rобразец /Rстандарт – 1)×1000, где R – соотно-
шение изотопов 13C/12C или 15N/14N. Аналитическая 
погрешность (SD, n = 8) определения изотопного 
состава не превышала 0.2‰. Одновременно во всех 
пробах было измерено массовое содержание угле-
рода и азота (%N, %C).

Содержание 2H и 18O измеряли только для расте-
ний Альп и Кавказа. Для анализа был использован 
масс-спектрометр DELTA V Advantage в комбина-
ции с элементным анализатором Flash HT (Ther-
mo Fisher Scientific, США). Пробы массой около 
300 мкг были завернуты в серебряные капсулы. Ре-
ферентные материалы или лабораторные стандарты 
анализировали до и после каждой серии, а также 
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после каждых пяти исследуемых проб. Изотопный 
состав водорода и кислорода (δ2H и δ18O) выражали 
в тысячных долях отклонения от международного 
стандарта (VSMOW). Аналитическая погрешность 
(SD, n = 6) определения изотопного состава в стан-
дартных материалах не превышала 2‰.

Статистический анализ. Чтобы оценить влия- 
ние принадлежности к семейству Gentianaceae 
(G- или R‑растение) и органа (листья или корни) 
на элементный и изотопный состав растений, был 
проведен двухфакторный дисперсионный анализ 
с учетом взаимодействия между факторами. Так как 
в парах G- и R‑растений возможна изменчивость, 
связанная с принадлежностью к конкретному виду 
и особенностями условий произрастания данной 
пары видов, то использовали дисперсионный ана-
лиз с иерархической структурой (nested ANOVA), 
где в качестве источника случайной ошибки ука-
зывали номер пары G- и R‑растений. Содержание 
углерода, азота, δ13C и δ15N анализировали у всех 
13 пар видов, а δ2H и δ18O – только у 4 пар, где из-
за меньшего объема образцов референсного вида 
Campanula scheuchzeri пары видов с его участием 
(см. табл. 1, № 2–6) были объединены. Анализ 
данных проведен в статистической среде R [15].

Чтобы оценить, в каком направлении и насколь-
ко согласованно изменяются изученные признаки 
в отдельных парах G- и R‑растений, были исполь-
зованы подходы метаанализа: расчет средней раз-
ности (Mean Difference, величина эффекта), оценка 
значимости методом обратной дисперсии, модель 

случайных эффектов [16]. Значимыми считали ве-
личины эффекта, 95%-ный доверительный интер-
вал которых не включал ноль. Расчеты проведены 
в пакете “meta” [17].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Углерод. На содержание углерода значимо влияла 
принадлежность к группе (G- или R‑растение), 
а между корнями и листьями в целом разли-
чий не было (табл. 2, 3). По этому показателю 
G‑растения значимо превосходили R‑растения 
во всех изученных регионах как для листьев 
(46.8 ± 0.2% и 43.3 ± 0.2% соответственно), так 
и для корней (45.8 ± 0.2% и 44.0 ± 0.2% соответ-
ственно) (рис. 1): у G‑растений листья содержали 
больше С, чем корни, а у R‑растений – наоборот. 
По содержанию 13С наблюдалась обратная картина: 
оно было выше у R‑растений как в корнях, так 
и в листьях (рис. 2), но листья содержали значимо 
меньше 13С в сравнении с корнями.

Азот. Листья всех растений содержали боль-
ше азота, чем корни. В целом не отмечено 
значимых различий по содержанию N между 
G- и R‑растениями, но отмечено значимое взаи- 
модействие между факторами (р < 0.001, табл. 2), 
показывающее, что у G‑растений в листьях азота 
больше, а в корнях меньше, чем у R‑растений 
(см. рис. 1). Величина δ15N и в корнях, и в ли-
стьях значимо выше у G‑растений по сравнению 
с R‑растениями (см. рис. 2). Интересно также 
отметить, что разница в содержании 15N между  

Таблица 1. Список изученных видов горечавковых и референсных видов и места их сборов

№ вида Сем. Gentianaceae Референсный вид Место сборов
1 Gentiana acaulis L. Potentilla erecta (L.) Raeusch. Альпы, Южный Тироль, 

альпийские луга: 46.4– 
46.7° с. ш., 11.3–11.8° в. д.,
1790–2300 м над ур.м.

2 Gentianella germanica (Willd.) Börner Campanula scheuchzeri Vill.
3 Gentiana verna L. Campanula scheuchzeri Vill.
4 Gentiana nivalis L. Campanula scheuchzeri Vill.
5 Lomatogonium carinthiacum (Wulfen) 

A. Braun
Campanula scheuchzeri Vill.

6 Gentianella campestris (L.) Börner Campanula scheuchzeri Vill.
7 Gentiana cruciata L. Plantago media L. Кавказ, Карачаево-

Черкесская Республика, близ 
аула Учкулан, сухие луга: 
43.3°с.ш., 42.0–42.3° в. д.,
1800–2050 м над ур.м.

8 Gentianella caucasea (Lodd. ex Sims) 
Holub

Leontodon hispidus L.

9 Gentianopsis paludosa (Hook. f.) Ma Cremanthodium lineare Maxim. Восточный Тибет, Китай, 
Sichuan, Axi township, Zoige, 
влажный луг: 33.7° с. ш., 
103.0°в.д.,
3480 м над ур.м.

10 Gentiana straminea Maxim. Saussurea tatsienensis Franch.
11 Gentiana dolichocalyx T.N. Ho Leontopodium wilsonii Beauv.
12 Gentiana syringea T.N. Ho Saussurea semilyrata Bureau

 et Franch.
13 Halenia elliptica D. Don Pedicularis plicata Maxim.
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Рис. 1. Средняя разность между G- и R‑растениями по содержанию углерода C и азота N в листьях и корнях (результа-
ты метаанализа). Здесь и на рис. 2 и 3: p – уровень значимости по методу обратной дисперсии для отдельных пар видов 
и по модели случайных эффектов для всех пар (Все); порядок видов сверху вниз соответствует порядку видов в табл. 1; 
размер символов пропорционален величине обратной дисперсии, усы показывают 95%-ный доверительный интервал, 
а положительная разность показывает, что величина признака у растения из группы G больше, чем у растения из группы R.
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<0.001
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  0.469
<0.001
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<0.001
  0.332
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<0.001
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0.008 
0.208

<0.001
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0.183
0.395
0.004
0.013
0.001
0.151
0.024
0.181
0.058
0.569
0.105
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0.361
0.054
0.54

0.041
0.22

0.829
<0.001

0.026
0.02

0.019
0.147
0.177
0.043

(а) (б)

(в) (г)

С, листья N, листья

С, корни N, корни

Регион
Альпы

Кавказ

Тибет

Все

Регион
Альпы

Кавказ

Тибет

Все

р р

р р

−1  0  1  2  3  4  5  6  7  8

−2−1   0  1  2   3   4  5   6

−0.5       0       0.5       1

 −1       −0.5        0        0.5

Таблица 2. Содержание углерода и азота (%), а также изотопный состав углерода, азота, водорода и кислорода (‰) в листьях 
и корнях горечавковых и референсных видов растений (n = 64 – для С, δ13C, N, δ15N; n = 29–40 – для δ2Н, δ18O; G/R – 
принадлежность к группе горечавковых (G) или референсных (R) растений)

Орган G/R
Среднее ± ошибка

C N δ13C δ15N δ2Н δ18O
Листья G 46.8 ± 0.2 2.1 ± 0.1 –28.9 ± 0.2 –1.8 ± 0.3 –112.2 ± 1.5 21.5 ± 0.3
Листья R 43.3 ± 0.2 1.9 ± 0.1 –28.1 ± 0.2 –3.2 ± 0.3 –105.8 ± 1.5 20.8 ± 0.2
Корни G 45.8 ± 0.2 0.9 ± 0.1 –28.4 ± 0.2 –1.9 ± 0.3 –100.5 ± 2.0 20.3 ± 0.1
Корни R 44.0 ± 0.2 1.0 ± 0.13 –27.5 ± 0.2 –2.7 ± 0.3 –88.6 ± 1.9 19.8 ± 0.2
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корнями и листьями незначима у G‑растений 
(–0.08 ± 0.15‰), но значимо отличается от 0 
для R‑растений (0.47 ± 0.17‰), а также разли-
чается между этими двумя группами растений 
(по t-критерию p = 0.022 при n = 128).

δ2H и δ18O. Изотопный состав водорода и кис-
лорода определен только в образцах из Альп 
и Кавказа. По содержанию дейтерия (2H) кор-
ни значимо превышали листья, а у G‑растений 
были меньшие величины δ2H, чем у R‑растений 
(–109.1 ± 1.1‰ и –94.2 ± 1.6‰ соответственно 
для G- и R‑растений) (см. табл. 1 и рис. 3). Напро-
тив, листья в обеих группах содержали несколько 
больше 18О, причем G‑растения содержали значи-
мо больше 18О, чем R‑растения (δ18О 21.2 ± 0.2 и  
20.1 ± 0.1 соответственно, p < 0.0001).

ОБСУЖДЕНИЕ

Углерод. Содержание углерода в сухом веществе 
в корнях горечавковых было ниже, а в листьях выше, 
чем у референсных R‑растений. Полученные нами 
величины немного превышают среднемировые дан-
ные по травянистым растениям: корни – 42.5 ± 5.1% 
С, листья – 44.7% ± 3.5% С [18]. Альпийские растения 
развиваются при более низких температурах, чем 
низкогорные, поэтому наши данные не подтверждают 
тенденции снижения содержания углерода в условиях 
более низких температур [18]. Содержание углерода 
определяется структурой клеток и их оболочек, на-
личием запасных веществ и другими свойствами, 

оно положительно связано с количеством лигнина 
в тканях и энергосодержанием растительной био-
массы, т. е. с содержанием его менее окисленных 
форм. Относительно обогащены углеродом белки 
и многие вторичные метаболиты (например, ген-
тиопикросит содержит около 54% С), количество 
которых в листьях горечавок может быть выше (судя 
по повышенному проценту азота), чем у R‑растений. 
Это может служить вероятным объяснением повы-
шенного содержания углерода в листьях горечавок 
в сравнении с другими растениями.

В пределах одного типа фотосинтеза количество 
изотопа 13С зависит от многих факторов, в том 
числе от гетеротрофии (обычно приводит к по-
вышению содержания 13С) и характера водного 
режима, когда при недостатке влаги и большем 
закрытии устьиц возрастает содержание 13С [19, 20]. 
Листья растений обычно обеднены 13С по сравне-
нию с другими органами [21], что подтверждается 
и нашими данными. Как листья, так и корни го-
речавковых значимо обеднены 13С по сравнению 
с R‑растениями. Причины этого не совсем по-
нятны, но мы можем предположить, что лучшее 
развитие корневой системы и специфическая ми-
коризация G‑растений приводят к относительно 
лучшему обеспечению водой и меньшему водному 
стрессу [22, 23].

Азот. Нами получен интересный результат 
по общему содержанию азота: оно выше в листьях, 
но ниже в корнях у G‑растений по сравнению 

Таблица 3. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа с  условием взаимодействия между факторами 
и  иерархической структурой (G/R – принадлежность к  группе горечавковых (G) или референсных (R) растений;  
** – p < 0.01, *** – p < 0.001)

Признак Фактор df F p
%C Группа G/R

Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

226.377
0.486

24.688

<0.001***
0.486

<0.001***
%N Группа G/R

Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

0.826
628.225
17.676

0.364
<0.001***
<0.001***

δ13C Группа G/R
Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

43.089
19.204
0.039

<0.001***
<0.001***

0.843
δ15N Группа G/R

Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

39.635
1.316
2.721

<0.001***
0.252
0.100

δ2H Группа G/R
Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

110.21
48.89
1.83

<0.001***
<0.001***

0.179
δ18O Группа G/R

Орган лист/корень
Группа: Орган

1
1
1

33.547
10.232
1.362

<0.001***
0.002**
0.245
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0.439
<0.001

0.11
0.937

<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
  0.043

0.12
 <0.001

0.068
<0.001

0.051

<0.001
0.877
0.073
0.53

0.089
0.702
0.363

  0.185
0.014

 <0.001
0.269

<0.001
0.043

<0.001

0.653
0.005
0.521
0.793

<0.001
<0.001

0.024
  0.036
0.125
0.551
0.033

<0.001
<0.001

0.006

0.009
0.174
0.911
0.045
0.681
0.99

0.083
  0.94
0.649
0.003
0.952
0.841

<0.001
0.004

(а) (б)

(в) (г)

δ  С, листья δ  N, листьяРегион
Альпы

Кавказ

Тибет

Все

Регион
Альпы

Кавказ

Тибет

Все

р р

р р

−4 −3 −2 −1   0   1   2   3

−3 −2 −1   0   1   2   3   4−2.5      −0.5 0.5       2.5

−2 −1   0   1   2   3   4   5

13 15

δ  С, корни δ  N, корни13 15

Рис. 2. Средняя разность между G- и R‑растениями по величинам δ13C и δ15N в листьях и корнях (результаты метаанализа).

с R‑видами, а содержание тяжелого изотопа 15N 
выше у G‑растений и в корнях, и в листьях. Это 
подтверждает наши предыдущие данные по дру-
гим видам горечавковых [8]. Ранее одной из воз-
можных причин обогащения горечавок 15N мы 
рассматривали их частичную микогетеротрофию, 
которая может сопровождаться повышением со-
держания 15N при отсутствии обогащения 13С [24, 
25]. Как более надежный индикатор частичной 
микогетеротрофии рассматривается обогащение 
органического вещества дейтерием 2H [14]. Однако 
отсутствие обогащения 2H в нашем случае не под-
твердило частичную микогетеротрофию изученных 
видов горечавковых. Поэтому необходимо искать 

альтернативные причины обогащения листьев 
G‑растений как общим азотом, так и 15N.

При транспорте соединений азота по ксилеме 
обычно наблюдается его фракционирование с от-
носительным обеднением 15N в листьях по сравне-
нию с корнями [26–28]. Такая типичная картина 
характерна для R‑растений, у которых листья зна-
чимо обеднены 15N по сравнению с корнями. Одна-
ко для G‑растений мы наблюдаем принципиально 
другую картину – листья и корни очень близки 
по содержанию 15N. Это наводит на мысль о том, 
что листья могут иметь в значительной степени 
независимый от корней источник азота – например 
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активная фиксация атмосферного азота эндофит-
ными бактериями в листьях у горечавок.

Бактериальная азотфиксация в листьях отме-
чена у многих растений [29–31]. При детальном 
исследовании лекарственных видов Gentiana 
в Китае было показано доминирование среди 
бактериальных эндофитов Proteobacteria (60–
93%), причем в листьях наиболее обильны были 
представители порядка Hyphomicrobiales (Meth-
ylobacterium-Methylorubrum), в котором широко 
представлены азотфиксирующие таксоны [32, 33]. 
При изучении микробиомов листьев Gentiana pyre-
naica (неопубликованные данные А.А. Клюки-
ной) на Кавказе показана высокая встречаемость 
представителей Alphaproteobacteria (Acidiphilum, 
Allorhizobium, Aureimonas, Sphingomonas, Methylo-
bacterium-Methylorubrum), Gammaproteobacteria 
(Rhizobacter, Luteibacter), а также Actinobacteriota 
(Klenkia, Quadrisphaera, Nocardioides, Actynomyce-
tospora), потенциально способных фиксировать 
атмосферный азот. Эти данные согласуются с выска-
занным нами предположением об относительно бо-
лее интенсивной азотфиксации листовых эндофитов 

у горечавковых. Бактериальные эндофиты листьев 
стимулируют синтез многих вторичных метаболи-
тов, в том числе азотсодержащих, выполняющих 
как защитные функции для растений, так и ис-
пользуемых человеком в медицине [34]. Безусловно, 
вопрос о роли эндофитных бактерий в азотном 
балансе растений нуждается в будущих детальных 
исследованиях на более широком спектре видов.

Водород и кислород. Содержание дейтерия 
в G-растениях было ниже, чем в R‑растениях, 
как в листьях, так и в корнях. Обратная картина 
наблюдалась для тяжелого изотопа кислорода 18O. 
Таким образом, наше изначальное предположение 
о существенной частичной микогетеротрофии 
не подтвердилось, поскольку ее чертой должно 
являться повышенное содержание 2Н [14]. Бо-
лее высокое содержание 18O в листьях горечавко-
вых может быть обусловлено более интенсивной 
по сравнению с R‑растениями транспирацией 
и фотосинтезом на фоне поступления в листья 
фиксированного на месте азота, что согласуется 
и с обеднением 13С в листьях (см. выше, [19, 20]).

Рис. 3. Средняя разность между G- и R‑растениями по величинам δ2H и δ18O в листьях и корнях (результаты метаана-
лиза). Пары с референсным видом Campanula scheuchzeri объединены в одну группу.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, исследования растений семейства 
горечавковые в высокогорных экосистемах не выяви-
ли обогащения дейтерием и соответственно ощути-
мую долю микогетеротрофии у изученных растений 
этого семейства, что не подтвердило исходную ги-
потезу о широком распространении миксотрофии 
у альпийских горечавок. Вместе с тем изученные 
представители горечавковых показали ряд отличий 
как в изотопном составе, так и в содержании C и N 
в листьях и корнях. Так, листья горечавковых содер-
жат больше С и N, имеют более высокие величины 
δ15N и δ18O, но пониженные величины δ13С и δ2H 
по сравнению с листьями референсных растений 
других семейств двудольных растений. Корни го-
речавковых содержат больше С, но меньше N, чем 
корни референсных растений. Мы предполагаем, 
что такие результаты могут быть объяснены более 
интенсивной азотфиксацией прокариот листового 
микробиома, обеспечивающей лучшее азотное пи-
тание листьев и их более интенсивный фотосинтез 
и транспирацию. Это предположение нуждается 
в будущих детальных исследованиях.
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Abstract – Partial mycoheterotrophy (mixotrophy, supply of organic substances through mycorrhizal fungi) is widely 
spread in mycorrhizal angiosperms. We suggested that alpine species of Gentianaceae, which includes fully mycohet-
erotrophic species with arbuscular mycorrhiza, can be mixotrophic to a large extent. We studied isotopic (δ13С, δ15N, 
δ2H, and δ18O) and elemental (С and N) composition of leaves and roots for 13 pairs of alpine species (species of Genti-
anaceae and neighboring reference species – dycots with arbuscular mycorrhizas) in the three Holarctic mountain sys-
tems (the Alps, the Caucasus and Tibet). In contrary to our hypothesis, the organic matter of Gentianaceae leaves and 
roots was not enriched in 2H comparing with reference plants, which indicates the lack or low significance of mycoheter-
otrophy in the studies species. Leaves and roots of Gentianaceae had higher values of δ15N and δ18O, but lower values of 
δ13С and δ2H comparing with leaves and roots of reference plants. Leaves and roots of Gentianaceae contained more С, 
but N content in the leaves of Gentianaceae was higher and in the roots lower, than in the corresponding organs of refer-
ence plants. We suggested, that such the results may be explained by more intensive nitrogen fixation of procariots in the 
leaf microbioms, which supply better leaf nitrogen nutrition and their more intensive photosynthesis and transpiration.

Keywords:  alpine communities, isotope composition, nitrogen content, carbon content, Gentianaceae family


