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Содержание C, N, P и отношения N : P и C : N в листьях растений исследовали в четырех альпийских
фитоценозах северо-западного Кавказа, чтобы выяснить, отличаются ли встречающиеся в них виды
по химическому составу от случайных выборок из локальной флоры, насколько значения этих при-
знаков важны для доминирования и филогенетически консервативны. В листьях растений альпий-
ских пустошей и пестроовсяницевых лугов меньше азота по сравнению со случайной выборкой, а в
листьях видов гераниево-копеечниковых лугов и альпийских ковров – больше. Доминанты продук-
тивных гераниево-копеечниковых лугов содержат больше азота, чем недоминирующие виды, для
остальных сообществ отмечена противоположная зависимость. В листьях компонентов всех сооб-
ществ, кроме альпийских ковров, меньше фосфора по сравнению со случайной выборкой. У доми-
нантов альпийских пустошей меньше, а гераниево-копеечниковых лугов – больше фосфора в ли-
стьях по сравнению с недоминирующими видами. Отношение C : N в листьях выше случайного у
видов альпийских пустошей и пестроовсяницевых лугов и ниже – в других сообществах. Домини-
рующие виды по сравнению с остальными имеют более высокие отношения C : N во всех сообще-
ствах, кроме гераниево-копеечниковых лугов. Отношение N : P выше случайного у видов всех со-
обществ, кроме пестроовсяницевых лугов. Все признаки, кроме отношения C : N, имеют значимый
филогенетический сигнал.
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Функциональные признаки определяются как
морфологические, физиологические и фенологи-
ческие характеристики, которые косвенно влия-
ют на приспособленность особей растений [1] че-
рез их рост, размножение и выживание. Они мо-
гут быть определены как признаки клеточного,
органного или организменного уровней [2, 3], а
также они важны для оценки влияния растений
на окружающую среду и среды на организмы и их
сообщества [4]. К таким признакам, например,
относятся размер листа, масса семян, жизненная
форма и т.д. [4, 5]. Содержание основных биоге-
нов (C, N, P) также относится к важнейшим
функциональным признакам, от которых зависит
скорость роста и репродукции растений [6]. Функ-
циональные признаки растений отличаются раз-
ным филогенетическим сигналом (консервативно-

стью в филогенезе), следовательно, они связаны с
филогенетическим разнообразием природных со-
обществ [7]. В глобальном масштабе, как и для от-
дельных регионов, содержание химических эле-
ментов имеет высокий филогенетический сигнал
[8], однако для альпийских сообществ он мало ис-
следован.

Высокогорные растительные сообщества фор-
мируются в условиях относительно низких тем-
ператур, пониженного атмосферного давления и
других факторов среды, которые с антропоцен-
трических позиций являются экстремальными,
но для растений, обитающих в этих условиях,
представляют норму [9]. Сравнительно хорошо
изучены закономерности содержания биогенов в
высокогорных и арктических растениях по срав-
нению с растениями других регионов. Часто хи-
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мический состав растений высокогорий и рав-
нинных тундр имеет общую направленность из-
менений. Так, с увеличением и абсолютной
высоты, и широты местности обычно возрастает
содержание N и P в листьях [9–15] (хотя иногда
наблюдается и противоположная картина [16]), а
содержание С часто снижается [17, 18].

Важными функциональными признаками яв-
ляются также соотношения содержания элементов,
среди которых часто используют N : P и C : N. Пер-
вое может свидетельствовать о лимитировании
продукции тем или иным элементом (N : P <14 –
лимитирование азотом, N : P >16 – лимитирова-
ние фосфором [19]). Отношение C : N – индика-
тор относительного богатства почвы азотом, до-
ступность которого снижается при увеличении
этого соотношения [20]. Общие закономерности
пространственного варьирования этих отноше-
ний и их изменения при внесении элементов ми-
нерального питания (ЭМП) детально изучены
многими исследователями (см., например, [21–
23] и др.). Однако закономерности формирова-
ния химического состава растений и образуемых
ими сообществ внутри альпийского пояса прак-
тически не исследованы, как и связь химического
состава с филогенетическим составом сообществ.
Функциональный анализ, базирующийся на
сравнении средних значений признаков со слу-
чайными и средних со средневзвешенными, поз-
воляет ответить на несколько вопросов, которые
и стали целью настоящей работы:

1) насколько виды, входящие в состав отдель-
ных сообществ, отличаются по содержанию C, N,
P и отношениям N : P и C : N от случайных выбо-
рок из локальной флоры;

2) насколько относительно высокое или низ-
кое содержание C, N, P и отношения N : P и C : N
важны для доминирования внутри отдельных со-
обществ;

3) насколько содержание C, N, P филогенети-
чески консервативно и влияет на филогенетиче-
ское разнообразие растительных сообществ.

Объектами исследований были выбраны альпий-
ские растительные сообщества северо-западного
Кавказа в Тебердинском национальном парке. Мы
исследовали сообщества 4 типов: альпийские ли-
шайниковые пустоши, пестроовсяницевые луга, ге-
раниево-копеечниковые луга и альпийские ковры,
для которых имеются детальные данные по свой-
ствам почвы, составу, структуре и продукции рас-
тительных сообществ [24]. Изученные сообще-
ства располагаются в разных элементах мезоре-
льефа на северо-восточных отрогах горы Малая
Хатипара в интервале абсолютных высот 2700–
2800 м.

Альпийские лишайниковые пустоши (АЛП)
занимают наветренные гребни и склоны в преде-
лах высоты до 3000 м над ур. м. В основном это

склоны крутизной 2–30°, южной и восточной
экспозиции. Зимой на них отсутствует накопле-
ние снега (почва глубоко промерзает), а вегетаци-
онный период длится около 5 мес. (с мая по сен-
тябрь).

Пестроовсяницевые луга (ПЛ) расположены
на склонах южной экспозиции и представляют
собой сообщества плотнодерновинных злаков с
доминирующими видами Festuca varia и Nardus
stricta (номенклатура по [25]). Снежный покров
небольшой мощности защищает почву от глубо-
кого промерзания. Вегетационный период длится
около 4 мес. [24].

Гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) зани-
мают нижние части склонов и небольшие запади-
ны глубиной 2–3 м. Из-за значительной аккуму-
ляции снега вегетационный сезон начинается во
второй половине июня или начале июля и длится
примерно 2.5–3.5 мес. Основные доминантные ви-
ды – Geranium gymnocaulon и Hedysarum caucasicum.

Альпийские ковры (АК) формируются в запа-
динах и на днищах нивальных и ледниковых цир-
ков с обильным накоплением снега зимой. Веге-
тационный период самый короткий, длительно-
стью 2–2.5 мес. (с конца июля по сентябрь).
Доминирующие виды – невысокие розеточные и
карликовые стелющиеся растения Sibbaldia pro-
cumbens, Minuartia aizoides, Gnaphalium supinum,
Taraxacum stevenii.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала. Состав надземной биомассы

исследовали методом укосов (повторность АЛП –
104, ПЛ, ГКЛ, АК – по 92) с площадок 25 × 25 см,
с разбором по видам сосудистых растений и высу-
шиванием не менее 8 ч при 105°С [26].

В изученных сообществах были собраны ли-
стья более 100 видов растений (все виды, учиты-
ваемые в укосах надземной биомассы) в пяти-
кратной повторности каждый [26]. Также были
отобраны листья 60 видов растений из других аль-
пийских фитоценозов. Общий пул изученных ви-
дов составил: для N – 183 вида, для Р – 119 видов,
для С – 147 видов. Этот пул использовали для ге-
нерирования случайных выборок. Листья расте-
ний в бумажных конвертах были высушены при
температуре окружающей среды (+15°С), а затем
досушены в сушильном шкафу при +80°С в тече-
ние 10 ч. Далее каждый образец был размолот на
вибрационной мельнице Retsch MM 200 до состо-
яния пудры и взята навеска на анализ.

Содержание углерода и азота определяли на
анализаторе Carlo Erba NC 2500 (Carlo Erba,
Rodano, Italy) в центре коллективного пользова-
ния “Инструментальные методы в экологии” при
ИПЭЭ РАН. Фосфор в растениях определяли по-
сле мокрого озоления в серной кислоте, а его кон-
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центрацию – колориметрически с образованием
молибденового комплекса на спектрофотометре
Genesis 10uv.

Расчеты и статистическая обработка. Для каж-
дого вида были рассчитаны средние и средневзве-
шенные показатели по содержанию азота, угле-
рода и фосфора в листьях на основе данных по
биомассе, полученных в предыдущие годы.

Средневзвешенное значение (community
weighted mean – CWM) рассчитывали по формуле

(1)

где pi и Ti – соответственно весовой коэффициент
и значение признака вида i, n – общее число ви-
дов в сообществе. В качестве “веса” использовали
данные по надземной биомассе отдельных видов
из укосов [27]. Когда доступны только данные о
присутствии/отсутствии вида, все значения pi
фиксируются на одном и том же значении (1/n),
где n – число видов. Таким образом, CWM пред-
ставляет собой (невзвешенное) среднее значение
[28], в которое вносят равный вклад все виды
пробной площадки или сообщества, а вклад в
средневзвешенную величину пропорционален
“весу” (в нашем случае надземной биомассе)
каждого вида на площадке или в сообществе.
Следовательно, средневзвешенное значение в ос-
новном зависит от признаков доминирующих ви-
дов. Дополнительно рассчитывали статистиче-
скую ошибку для получения параметров варьиро-
вания этих величин.

Чтобы определить влияние содержания азота,
углерода и фосфора в листьях на формирование
состава фитоценоза, был создан пул из альпий-
ских видов. Для каждой площадки каждого сооб-
щества генерировали “случайное” содержание
изучаемых элементов с тем числом видов, кото-
рое было получено в укосе. Таким образом, для
каждой площадки и элемента мы получили 3 по-
казателя: 1) “случайное” содержание элемента в
наборе видов из общего пула; 2) среднее содержа-
ние элемента для видов в сообществе, 3) средне-
взвешенное содержание элемента. Значимые раз-
личия между признаками 1 и 2 показывают роль
признака в формировании состава сообщества, а
между 2 и 3 – значимое влияние признака на до-
минирование (участие) видов в сообществе. По-
скольку распределение в выборках не всегда со-
ответствовало критерию нормальности, для срав-
нения использовали непараметрический парный
тест Вилкоксона [29].

Филогенетическое дерево изучаемых видов
было построено с помощью пакета V.PhyloMaker
[30] для языка R [31] на основании филогенетиче-
ского дерева семенных растений [32]. Филогене-
тический сигнал и его значимость рассчитывали с

=
= 

1
CWM ,

n

i i
i

pT

помощью двух индексов: Pagel’s λ и Bloomberg’s K, с
помощью пакета phytools [33] для языка R.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание азота. Среднее содержание азота в
листьях растений увеличивается вниз по катене в
ряду АЛП < ПЛ < ГКЛ < АК. Сходным образом
изменяются и средневзвешенные значения, од-
нако они несколько снижаются от ГКЛ к АК. Та-
ким образом, наибольшее содержание азота в ли-
стьях доминирующих видов растений отмечено
для наиболее продуктивных гераниево-копееч-
никовых лугов, где один из доминантов – Hedysa-
rum caucasicum – имеет интенсивную симбиоти-
ческую азотфиксацию [34]. Растения верхних ча-
стей склонов (АЛП, ПЛ), как и доминанты этих
сообществ, содержат меньше N, чем растения
случайных выборок (рис. 1). Напротив, на ГКЛ
“случайное” содержание ниже среднего, которое
в свою очередь меньше средневзвешенного. В
условиях АК среднее и средневзвешенное содер-
жания N выше “случайного”.

Содержание фосфора. Среднее и средневзве-
шенное содержания фосфора в листьях альпий-
ских растений повышаются вниз по катене по
сходной зависимости: АЛП < ПЛ ≈ ГКЛ < АК.
Виды растений АЛП содержат меньше Р в сравне-
нии со случайным набором, но значимо больше,
чем доминанты (см. рис. 1). Сходные закономер-
ности содержания Р в листьях характерны для ПЛ
и ГКЛ. Здесь доминанты не отличались от прочих
видов по его содержанию, но в обоих случаях оно
было ниже случайного. Лишь для сообществ АК
не отмечено значимой разницы между “случай-
ными” видами, средним и средневзвешенным со-
держаниями Р в листьях.

Отношение N : P. В ряду изученных сообществ
соотношение N : P меняется сходным образом
как для средних, так и средневзвешенных значе-
ний: оно максимально на ГКЛ, минимально – на
ПЛ и имеет промежуточные величины для сооб-
ществ крайних местообитаний с низкой продук-
цией – АЛП и АК (рис. 2): АЛП > ПЛ < ГКЛ > АК.
Средние величины N : P у растений АЛП выше
“случайных” средних и средневзвешенных, в то
время как у растений ПЛ “случайные” и средние
величины не отличаются, а средневзвешенные
значительно меньше. По этому показателю ГКЛ и
АК очень сходны – средние и средневзвешенные
величины значимо меньше “случайных” и не от-
личаются между собой. Можно отметить, что этот
признак не важен в формировании состава ПЛ, а
также для доминирования на ГКЛ и АК.

Содержание углерода как важнейшего элемен-
та для формирования механической структуры
листьев варьирует существенно меньше по срав-
нению с другими элементами – обычный диапа-
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зон 44–46%. Средние и средневзвешенные вели-
чины для более крупных растений ГКЛ больше,
чем для других сообществ (см. рис. 1). Для АК они
несколько выше, чем для АЛП и ПЛ, хотя разли-
чия здесь составляют десятые доли процента. Для
АЛП, ПЛ и ГКЛ средние величины ниже “случай-
ных” и средневзвешенных. Обратная картина на-
блюдается для АК – средние величины больше как
случайных, так и средневзвешенных значений.

Отношение С : N монотонно снижается вниз по
катене как для средних, так и для средневзвешен-
ных величин: АЛП > ПЛ > ГКЛ ≥ АК (см. рис. 2),
но увеличивается в ряду “случайные” < средние <
< средневзвешенные в сообществах верхней ча-
сти катены (АЛП и ПЛ). На ГКЛ и АК средние и
средневзвешенные величины, напротив, ниже
“случайных”: в первом случае средние и средне-
взвешенные значения значимо не отличаются, а

Рис. 1. Средние содержания (% от сухой массы) в листьях N (а), P (б) и С (в) в случайных выборках высокогорной фло-
ры Теберды (белые столбики), для площадок альпийских сообществ (серые столбики) и средневзвешенные по надзем-
ной биомассе значения (черные столбики). Сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестро-
овсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры. Здесь и на рис. 2 значимо отлича-
ющиеся величины отмечены разными буквами; вертикальные отрезки показывают величину ошибки среднего для
выборки 100 площадок.
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на АК средневзвешенные величины несколько
выше средних.

Филогенетический сигнал, основанный на
индексе Pagel’s λ, показал значимое влияние фи-
логении (таксономического положения видов) на
содержание в листьях C, N и P и соотношение
N : P (табл. 1). Индекс Bloomberg’s K выявил
сходные закономерности, но не обнаружил зна-
чимого влияния филогении на содержание Р. От-
ношение С : N не показало значимого филогене-
тического сигнала.

ОБСУЖДЕНИЕ

Химический состав растений существенно
различается в альпийских сообществах, приуро-
ченных к разным элементам мезорельефа и раз-
личающихся по почвам. В целом содержание по-
движных форм Р и аммонийного азота в почве ча-
сто увеличивается вниз по катене в ряду сообществ
АЛП > ПЛ > ГКЛ > АК, хотя и встречаются откло-
нения от этой закономерности [35–38]. Поэтому на
уровне ландшафта наши данные по среднему и
средневзвешенному содержанию N и P в листьях
согласуются с общими закономерностями связи
богатства почвы и содержания ЭМП в растениях,
отмеченными в других исследованиях [39, 40]. Во
всех случаях в изучаемых сообществах N : P (8.6–
11.8) ниже критического (14), что свидетельствует
об азотном лимитировании продукции [19], кото-
рое было подтверждено и экспериментами с обо-
гащением почвы различными ЭМП [41].

Полученные результаты позволяют впервые оха-
рактеризовать состав и структуру доминирования
альпийских сообществ с позиций содержания в
растениях важнейших биогенных элементов.

Альпийская лишайниковая пустошь. В составе
этого сообщества преобладают виды с низким со-
держанием N, P, C в листьях и более высокими
отношениями N : P и C : N. Доминанты характери-
зуются еще более низкими содержаниями N и P и
высоким С : N. Это характерно для растений бед-
ных почв (с высоким уровнем стресса). Здесь над-
земные органы растений не полностью заполня-
ют имеющийся объем среды и дают возможность
хорошему развитию кустистых лишайников [42].
Ситуация принципиально меняется при обога-
щении почвы ЭМП, после которого происходят
смыкание надземных частей растений и выпаде-
ние лишайников (Там же). Поэтому доминирую-
щими становятся виды с наиболее эффективным
использованием ЭМП, т.е. минимальным их ис-
пользованием для построения биомассы. При
преобладании стресс-толерантной стратегии у
растений АЛП [43] в формировании этого сооб-
щества существенную роль играет корневая кон-
куренция [44].

Пестроовсяницевый луг. В составе этого сооб-
щества преобладают виды с относительно низким
содержанием N, P и C в листьях, но более высо-
ким отношением C : N. Доминанты ПЛ характе-
ризуются еще более низким содержанием N, вы-
соким отношением C : N и самым низким N : P
среди изученных сообществ. Здесь наиболее вы-
ражена стресс-толерантная стратегия [43] при
минимальной роли конкуренции в формирова-

Рис. 2. Средние соотношения C : N (а) и N : P (б) в ли-
стьях в случайных выборках высокогорной флоры
Теберды (белые столбики), для площадок альпийских
сообществ (серые столбики) и средневзвешенные по
надземной биомассе значения (черные столбики).
Сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пу-
стоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – герани-
ево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры.
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нии среднепродуктивных альпийских сообществ
[44]. Возможно, что относительное обогащение
почвы и растений Р при недостатке N может быть
связано с подверженностью ПЛ пожарам, уни-
чтожающим большую часть накапливающейся
обильной ветоши [45]. Низкое содержание С в
листьях стресс-толерантных растений этого сооб-
щества может быть обусловлено с тем, что меха-
нические защитные функции у доминирующих
видов злаков связаны с низким содержанием во-
ды и высоким – кремния [46].

Гераниево-копеечниковый луг. Растения этого
сообщества имеют более высокое содержание N в
листьях, чем при случайной выборке, еще боль-
шие величины характерны для доминантов. Со-
держание P, отношения C : N и N : P меньше, чем
в случайной выборке, но не отличаются от средне-
взвешенных. Содержание С у видов этого продук-
тивного сообщества немного ниже случайного, но
доминаты имеют более высокие показатели. Это
подтверждает ранее полученные результаты о боль-
шей роли стратегии конкурентности в данных со-
обществах [43] с высокими показателями как раз-
меров листьев (высокий вклад С), так и интен-
сивности фотосинтеза (высокое содержание N,
низкое C : N).

Альпийские ковры развиваются на относитель-
но богатых почвах, но продукция растений огра-
ничивается коротким периодом вегетации. Для
растений характерны повышенные содержания
N и С при более низких отношениях C : N и N : P.
Фосфор не играет роли при формировании соста-
ва и структуры этого сообщества, так как средние
и средневзвешенные величины его содержания в
листьях не отличаются от случайной выборки.
Средневзвешенные показатели содержания изу-
ченных элементов близки к средним, что позво-
ляет заключить, что химический состав листьев
не является важным для доминирования в дан-
ном сообществе. На АК относительно высока
роль видов рудеральной стратегии [43], характе-
ризующихся быстрым ростом и интенсивным
фотосинтезом, связанным с высоким содержани-
ем N в листьях. Виды этой стратегии характерны

для естественно нарушаемых сообществ, в кото-
рых возрастает содержание N и P в листьях [47].

Наши данные подтверждают тесную связь хи-
мического состава растений с их экологическими
стратегиями, отмеченную еще в работе [48]: по-
вышенное содержание N и минеральных элементов
в растениях рудеральной стратегии и пониженное –
у стресс-толерантов. Несмотря на высокую скорре-
лированность содержания различных макроэле-
ментов в растениях, они часто связаны с разными
аспектами функционирования растений. Содер-
жание N в листьях положительно связано со ско-
ростью роста растений и размерами его листьев
[49], содержание Р – со скоростью роста и интен-
сивностью семенного размножения растений
[50]. Если в условиях азотного лимитирования
продукции более сильные конкуренты (доминан-
ты) имеют повышенное содержание N (в нашем
случае ГКЛ), то в условиях выпаса и воздействия
других фитофагов у доминантов альпийских лу-
гов увеличивается содержание Р [51]. Интересно
отметить, что в нашем случае ряд сообществ по
возрастанию отношения N : P в биомассе листьев
(как для средних, так и средневзвешенных значе-
ний) полностью совпадает с рядом сообществ по
усилению роли конкуренции в их формировании
[44]: ПЛ < АЛП ≈ АК < ГКЛ. Предположительно
самые низкие показатели ПЛ связаны с интен-
сивной деятельностью (подземных) фитофагов.
Наши данные противоречат концептуальной схеме
[52], согласно которой рудералы имеют низкое, а
стресс-толеранты – высокое отношение N : P.

Наиболее низкое содержание азота отмечено
нами в сообществах АЛП, развивающихся на
верхних частях склонов и представляющих авто-
номные элементы геохимической катены. Эта за-
кономерность отмечена и в другом простран-
ственном масштабе – с увеличением высоты над
уровнем моря уменьшалось средневзвешенное
содержание азота в горных системах умеренного
пояса [53]. В целом изученные сообщества могут
рассматриваться как имеющие хорошее обеспе-
чение ЭМП, поскольку содержания N и P в ли-
стьях растений практически всегда превышают
среднемировые данные (1.89 и 0.12% для N и P со-
ответственно [54]).

Нами подтверждена связь содержания изучен-
ных элементов с филогенетическим положением
альпийских растений. Высокий филогенетиче-
ский сигнал отмечен в литературе для разных ре-
гионов: деревьев в Европе [55], кустарников юж-
но-африканского финбоша [56], калифорний-
ских лугов [57]. Интересно отметить, что в
последнем случае наибольший филогенетиче-
ский сигнал характерен для отношения C : N, ко-
торое в нашем случае было единственным при-
знаком, не показавшим значимого сигнала. Ви-
димо, это связано с разными лимитирующими

Таблица 1. Филогенетический сигнал для содержания
C, N, P и отношений N : P, С : N в листьях высокогорных
растений Тебердинского национального парка. Уровень
значимости p < 0.05 выделен жирным шрифтом

Элемент Pagel’s λ p-value Bloomberg’s K p-value

N 0.77 <0.0001 0.058 0.015
C 0.77 <0.001 0.10 0.050
P 0.77 0.007 0.062 0.078
N : P 0.59 0.026 0.1 0.026
C : N 0.6 0.236 0.08 0.107
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факторами ограничения первичной продукции: в
нашем случае – недостаток азота, а в Калифор-
нии – влаги, на фоне которого C : N имеет мень-
шее экологическое значение. Возможно, что эво-
люция разных таксонов могла идти независимо
для содержания C и N (C – больше связан с меха-
нической прочностью и защитой листьев, а N – с
интенсивностью фотосинтеза), поэтому при зна-
чимом филогенетическом сигнале для C и N их
соотношение не всегда может бы связано с фило-
генией. Это наблюдалось в нашем случае и не на-
блюдалось для калифорнийских лугов, поэтому
закономерности филогенетической зависимости
C : N требуют дальнейших исследований.

ВЫВОДЫ

1. Нами выявлено много значимых отличий в
содержании С, N, P и отношениях C : N, N : P
между компонентами отдельных альпийских со-
обществ и случайными выборками из пула мест-
ных видов, как и между средними и средневзве-
шенными величинами, что свидетельствует о
важной роли химического состава листьев для до-
минирования в изучаемых сообществах.

2. Листья растений альпийских пустошей и
пестроовсяницевых лугов содержат меньше, а ге-
раниево-копеечниковых лугов и альпийских ков-
ров – больше азота по сравнению со случайной
выборкой. Доминанты продуктивных гераниево-
копеечниковых лугов содержат больше азота, чем
недоминирующие виды, в то время как для
остальных сообществ наблюдается противопо-
ложная зависимость.

3. Компоненты всех сообществ, кроме альпий-
ских ковров, содержат в листьях меньше фосфора
по сравнению со случайной выборкой. Доминан-
ты альпийских пустошей содержат меньше, а ге-
раниево-копеечниковых лугов – больше фосфо-
ра в листьях по сравнению с недоминирующими
видами.

4. Листья растений альпийских ковров содер-
жат больше, а остальных сообществ меньше угле-
рода по сравнению со случайной выборкой. На-
против, доминанты альпийских ковров содержат
меньше С, а в остальных сообществах – больше С
по сравнению с другими компонентами этих со-
обществ.

5. Отношение C : N в листьях выше случайного
у видов альпийских пустошей и пестроовсянице-
вых лугов и ниже – в других сообществах. Доми-
нирующие виды имеют по сравнению с осталь-
ными более высокие отношения C : N во всех сооб-
ществах, кроме гераниево-копеечниковых лугов.

6. Отношение N : P выше случайного у видов
всех сообществ, кроме пестроовсяницевых лугов.
Доминанты альпийских пустошей и пестроовся-

ницевых лугов имеют более низкое отношение
N : P, чем другие виды этих сообществ.

Все изученные показатели, кроме отношения
C : N, имеют значимый филогенетический сиг-
нал, т.е. связаны с таксономическим положением
видов.

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке Российского научного фонда (проект № 19-
14-00038П).

Авторы подтверждают отсутствие конфликта
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