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En altitude, les plantes peuvent étre soumises a de fortes contraintes : luminosité et rayonnement UV intenses, faible
concentration de CO2, grandes variations de température... Autant de paramétres qui varient au cours des saisons
mais dont l'amplitude peut aussi fortement changer d'un jour a l'autre comme au cours de la journée. Ces
parametres modulent et parfois perturbent la photosynthése qui utilise 'énergie apportée par la lumieére et permet la
croissance et le développement des végétaux vivant dans le milieu alpin. En particulier, l'excés d'énergie lumineuse
conduit a la formation de composés toxiques, comme les dérivés réactifs de l'oxygene (en anglais reactive oxygen
species, ROS). Pour s'adapter a ces conditions dif ficiles, les plantes alpines développent diverses stratégies : trés
petite taille, écran protecteur contre le rayonnement UV, structures anatomiques protectrices, mécanismes pour
dissiper l'énergie lumineuse en exces, détoxification des dérivés réactifs de l'oxygene, etc.

1. La végétation dans les étages alpins
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Figure 1. Les divers étages de végétation en montagne. Les photographies représentent la végétation dans les étages alpin et subalpin des
Alpes du Nord. La limite des étages varie avec l'exposition : l'adret est la face la plus ensoleillée, généralement la face sud, d une montagne,
lubac étant la face la moins ensoleillée, exposée vers le nord. Al, paysage de l'étage alpin; A2, Ranunculus glacialis, photo prise prés du
Galibier. B, paysage de l'étage subalpin dans le massif de Belledonne. C, Représentation théorique des divers étages de végétation [Sources
s Al, © Alain Herrault ; A2, © Serge Aubert, Station alpine du Lautaret ; B, © Jacques Joyard ; C, schéma par Pethrus, CC BY-SA 3.0 via
Wikimedia Commons].

En montagne, la végétation présente des zonations caractéristiques des vallées aux sommets. Dans les Alpes, on observe des
foréts de feuillus dans les parties basses, remplacées progressivement par des coniferes jusqu’a 1800-2300 m, selon I'exposition
(ubac ou adret) : c’est 'étage subalpin dont la partie haute posseéde une forét ouverte et des arbres isolés. Plus en hauteur,
jusqu’a 3000 m environ, les pentes sont couvertes de pelouses : c’est 'étage alpin. Au-dela, la pelouse alpine céde la place a un
couvert végétal disjoint, aux mousses et aux lichens, aux roches nues et aux neiges éternelles : c’est I'étage nival [1],[2] (Figure
1). La biodiversité végétale diminue ensuite fortement a haute altitude [3], les facteurs climatiques semblant constituer un frein
au développement de la majorité des plantes.

2. Les conditions climatiques et la période de végétation

Figure 2. Des plantes sous la neige. A gauche, Soldanella alpina percant la neige au printemps. A droite, Ranunculus glacialis
photographiée aprés une chute de neige en juillet. [Source : Photos © Peter Streb].

La température moyenne de l'air diminue d’environ 0,65°C tous les 100 m [1] (lire L’atmosphere et I'enveloppe gazeuse de la
Terre). Plus on s’éleve en altitude, plus les précipitations sont sous forme de neige qui persiste alors de plus en plus longtemps au
sol, limitant d'autant la période de végétation [2]. A haute altitude, les plantes sont le plus souvent "pérennes" : elles survivent
pendant plusieurs années [3]. Chaque année, une plante annuelle, germe, forme racines, tiges, feuilles et fleurs, est fécondée et
produit ses graines durant une courte période de végétation (lire Stratégies de reproduction des plantes alpines ). A I'inverse, les
plantes pérennes entrent en dormance I'hiver et gardent des réserves, dans les racines, bulbes, tubercules et rhizomes. Chez
quelques especes les tiges et les feuilles restent vivantes, ce qui permet leur redémarrage rapide au printemps, sitot le sol libéré
de la neige.

Ainsi, les plantes pérennes ont 'avantage de néo-former que quelques organes durant la période de végétation pendant laquelle
les plantes annuelles doivent former la totalité de leurs organes, ce qui nécessite beaucoup d’énergie pendant un temps limité.
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Figure 3. Silene acaulis, un exemple de plante alpine en coussinet, qui résiste & de trés basses températures. [Source : Photo © Peter Streb]

En revanche, les organes de survie des plantes pérennes doivent tolérer les basses températures hivernales. La température de
congélation a été souvent mesurée chez les plantes alpines. Elle évolue pendant I'année, tombant a son plus bas niveau durant
I'hiver [3], [4]. Par exemple, durant cette période les feuilles vertes de Soldanella alpina (Figure 2) résistent a -20°C, tandis que
celles de Carex firma et Silene acaulis (Figure 3) supportent des températures extrémes : respectivement -70°C et -196°C [4]. 1
est probable que ces basses températures de congélation peuvent aider les plantes alpines en cas d’épisodes particulierement
rigoureux, en dehors du couvert neigeux. En effet, la température sous la neige est toujours plus élevée qu’a Iair libre [4]. Ainsi,
il est probable que la capacité a résister a de tres basses températures ne soit pas de nature a limiter la distribution des plantes en
haute altitude.

3. La photosyntheése

Durant la période de végétation, les plantes assurent leur croissance et leur développement grice a la photosynthése. Dans ce
processus, 'énergie nécessaire est apportée par le rayonnement solaire qui permet la synthese de matiere organique a partir du
gaz carbonique pris dans 'atmosphere, de I'eau et des éléments minéraux, puisés dans le sol. Parce que la photosynthese est
affectée par de multiples contraintes environnementales comme celles qui sont présentes en altitude [5], il est probable que la
maintenance de la photosynthese sous conditions de stress détermine la survie des plantes a haute altitude. Les principales étapes
de la photosynthese sont résumées dans la figure 4 et détaillées dans [6] (lire « Lumiere sur la photosynthese »). La figure 4
décrit aussi les particularités mises en ceuvre par les plantes alpines pour protéger ce processus.
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Figure 4. Représentation schématique d'une cellule chlorophyllienne montrant quelques aspects de la coopération entre chloroplaste,
cytoplasme (avec les mitochondries et les peroxysomes), et les principaux complexes protéiques impliqués dans la photosynthése.
L'absorption de la lumiére et le transport électronique dans la réaction primaire de la photosynthése, lié a la membrane des thylacoides,
sont montrés en jaune. Cette réaction inclus les complexes protéiques PSII, Cytb6f, PSI et ATPase. Les fléches noires montrent lutilisation
de l'énergie pour lassimilation du CO2 dans la réaction secondaire et pour la synthése de sucres ainsi que leurs utilisations dans la cellule.
Il y a aussi des voies alternatives d utilisation de ['énergie absorbée (montrées en rouge), dont le fonctionnent peut protéger la photosynthése
s U'émission de l'énergie en exces sous forme de chaleur, la réduction de l'oxygeéne en eau par la protéine PTOX, la formation des ROS par
le PSI et leur détoxification par les antioxydants, enfin la voie de la photorespiration initiée par l'absorption d'oxygéne par la Rubisco. Pour
les détails voir le texte. [Source : Schéma © Peter Streb]. Abréviations ; AT(D)P : Adénosine tri(di)phosphate ; Cytb6/f : cytochrome b6/f ;
e : électron - le transport des électrons entre le PSII et le NADP+ est indiqué; Fe : Ferrédoxine ; FNR : Ferrédoxine-NADP-Réductase ;
NADP(+H) : Nicotinamide adénine di-nucléotide phosphate (+ forme oxydé, H forme réduite) ; PSI PSII : photosystéeme I et Il ; PTOX :
oxydase terminale plastidiale ; Rubisco : ribulose-bis-phosphate carboxylase oxygénase (complexe enzymatique qui catalyse la fixation du
CO2) ; SDP : sucrose-di-phosphate (substrat pour la Rubisco) ; TP: triose phosphate (premier sucre phosphorylé apparaissant aprés
lassimilation du CO2).

Chaleur

La photosynthese se déroule dans les chloroplastes et peut étre divisée en deux phases.

Une phase primaire se déroule dans la membrane des thylacoides : I'énergie solaire est absorbée par des pigments
photosynthétiques (chlorophylles formant des antennes collectrices), puis transférée sur deux centres réactionnels
(photosysteme I et II : PSI et PSII) dont I’activité coordonnée aboutit, via une succession de réactions d’oxydoréduction, a la
réduction de NADP+ en NADPH par le PSI. Les électrons impliqués proviennent de 'oxydation de 'eau (2H20 — O2 + 4H* +
4e°) au niveau du PSII. Cette phase primaire induit aussi I'établissement d’un gradient de protons de part et d’autre de la
membrane des thylacoides qui apporte I'énergie nécessaire pour la synthese d’ATP (Figure 4).

La deuxieme phase de la photosynthese se déroule dans le stroma des chloroplastes. Elle consomme I’ATP et le NADPH formés
pour fixer le CO2 atmosphérique sur un sucre di-phosphate (activité de la Rubisco), dont le squelette est formé par 5 atomes de
carbone (Ribulose bis phosphate : RuBP) et donner des sucre-phosphates a trois atomes de carbone (Triose-phosphate = TP)
(Figure 4). Ce type de photosynthése qui aboutit rapidement a la formation de composés a 3 carbones est caractéristique des
plantes en C3 (C3 pour 3 trois carbones). Ces dernieres constituent la grande majorité des plantes alpines.

Les Trioses phosphate (TP), qui contiennent le CO2 assimilé, peuvent étre utilisés de plusieurs fagons dans les cellules
chlorophylliennes : (1) pour régénérer 'accepteur du CO2 ; (2) pour la syntheése de glucose et d’amidon dans le chloroplaste ; (3)
pour étre exportés vers d’autres compartiments de la cellule ou ils fournissent énergie et chainons carbonés pour sa maintenance ;
(4) pour la synthese de saccharose qui est exporté vers d’autres parties de la plante comme source d’énergie et fournisseur de
squelettes de carbonés alimentant de nombreuses biosyntheses [6]. Noter aussi que le dioxygene peut se fixer sur le RuBP : cette
oxygénation est a 'origine d’une voie métabolique, la photorespiration, qui consomme aussi de 'ATP et du NADPH (Figure 4).

4. Importance des facteurs environnementaux dans la photosynthese

4.1. Température

Durant la photosynthese, la température affecte principalement les réactions permettant la fixation de CO2 et d’O2 et la syntheése
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des sucres, mais aussi les échanges de molécules entre compartiments cellulaires. Les deux principales phases de la
photosynthése ainsi que les processus de transport impliqués sont différemment affectés par la température :

Les processus biophysiques comme 'absorption de la lumiere par les pigments chlorophylliens et la formation de NADPH et
d’ATP n’en dépendent pas, ou peu.

Les réactions biochimiques a I'origine de la fixation de CO2 et d’Oz et de la synthese des sucres, de méme que les échanges de
molécules entre compartiments cellulaires en dépendent fortement [7]. En moyenne, une hausse de10°C double la vitesse des
réactions biochimiques_[6].
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Figure 5. Mesure de la température et de lintensité lumineuse au niveau des plantes alpines. Graphiques a gauche : Température &
intensité lumineuse (exprimée en densité de flux de photons) mesurées a 2400 m dans le secteur du col du Lautaret a la surface d'une
feuille de Soldanella alpina. Sont portées sur le graphe des valeurs maximales et minimales. L'amplitude de la plus forte variation
thermique est de 32°C entre la nuit et le jour et de 15°C durant la méme heure. La densité de flux de photons peut varier de 2000 umol
m-2s-1 au cours d’une heure. A droite : photos de Soldanella alpina montrant le montage des capteurs de la température et de la lumiere
[Source : Schéma © Peter Streb et Constance Laureau, non-publié, Photos © Constance Laureau].

Or, pendant la période de végétation, la température des feuilles des plantes alpines peut varier de 30°C entre nuit et jour, et de
15°C au cours d’'une méme heure en journée (Figure 5). Ainsi, la vitesse des réactions biochimiques peut varier d’'un facteur 8
entre nuit et jour et 3 au cours d'une méme heure dans une feuille. Au bilan : a certaines températures, I’énergie lumineuse captée
par la feuille n'est pas entierement consommeée par les réactions biochimiques.

Par exemple, la renoncule des glaciers, sous une lumiére apportant 2000 pmoles photons m-2 s-1, fixe environ 15 umol CO2 m2s
134 23°C (voir Figure 5 pour les ordre de grandeur du flux lumineux), et n’en fixe seulement la moiti€ lorsqu’elle se trouve a
10°C. Dans le premier cas la lumiere n’est pas saturante et la fixation de COz peut éliminer I'énergie qu’elle apporte, dans le
second par contre, la fixation de COz2 est déja saturée sous 500 umoles photons m-2 s-! et par conséquent la lumiére est largement
excédentaire [8].

4.2. Lumieére

Comme la température, la lumiere peut varier soudainement, et ce de plusieurs ordres de grandeur, au cours d'une méme journée
en conditions alpines (Figure 5). Quand le ciel est couvert, I'intensité lumineuse moyenne n’est pas tres différente entre les
vallées et les zones situées en altitude [3]. Par contre I'intensité lumineuse maximale par temps clair est beaucoup plus forte a
haute altitude, excédant la capacité photosynthétique de la plupart des plantes.

Tout comme une baisse de température, une tres forte lumiere entraine un exces d’énergie dans les feuilles qui peut endommager
les photosystemes [7]. A cela s’ajoute un rayonnement ultraviolet (UVA et UVB) plus important en altitude [9], susceptible
d’impacter directement les structures cellulaires : photosystemes, mais aussi ’ADN dans le chloroplaste, 1a mitochondrie et le
noyau (lire Impact cellulaire des UV solaires). Au niveau du PSII le manganese, qui participe a la production d’oxygene (figure
4), et la plastoquinone, qui transporte les électrons entre le PSII et le cytochrome b6/f (cytb6f) absorbent directement les UV et
de cette maniere leur fonction peut étre bloquée [10].
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Une plante d’'ombre tire parti des intensités lumineuses modérées, fréquentes dans les Alpes, mais elle est stressée si la lumiere
est trop élevée. A I'inverse, une plante de lumiere tolere mieux les fortes intensités lumineuses, mais elle utilise mal la lumiere
faible [11]. Enfin, des plantes alpines de pleine lumiere comme Soldanella alpina, Homogyne alpina ou Ranunculus glacialis
(Figure 2) ne montrent pas d’adaptation spécifique a la lumiere faible ou forte [11].

4.3. Autres facteurs

D’autres facteurs environnementaux alpins affectent I'activité photosynthétique :

La diminution de la pression de I’air en altitude, par exemple, réduit la disponibilité du CO2 [7].
Le vent -dont la force dépend de la topographie- augmente le risque de dessechement des plantes.
En favorisant le ruissélement, la pente diminue aussi la rétention de 1'eau par le sol [3].

Or, en cas de stress hydrique, une plante réagit en fermant ses stomates (cellules spécialisées contrdlant les échanges gazeux de la
feuille) : cela limite 'apport de COz et freine la photosynthese. Ici encore, les réactions biochimiques de la photosynthése ne
permettent pas de résorber I'exces d’énergie lumineuse regue par la plante.

En résumant, les facteurs climatiques (tels que lumiere, température, humidité) varient fortement, rapidement et avec de grandes
amplitudes dans les montagnes. Si 'on expose la majorité des plantes de plaine a de telles variations, elles ne survivent pas, parce
que la photosynthese n’est pas capable d’utiliser le surplus d’énergie [7]. Ce surplus d’énergie peut étre transféré a 'oxygene en
formant des espéces moléculaires réactives de 'oxygene (ROS) (Figure 4 et [12]). Les ROS sont des molécules potentiellement
tres destructrices ; elles peuvent endommager non seulement I’appareil photosynthétique et particulierement le photosysteme 11
(photoinhibition), mais aussi 'ensemble de la cellule (lire La vie fixée des plantes). Au final, la capacité photosynthétique de la

plante risque d’étre inhibée par les ROS, et sa capacité a réparer les dommages fortement diminuée [11].

4.4. Quelles contraintes pour la photosynthese des plantes alpines ?

L’illustration des contraintes imposées par 'environnement alpin peut étre donnée, par exemple, dans deux cas extrémes.

Certaines plantes alpines comme Soldanella alpina, Geum montanum et Homogyne alpina gardent quelques feuilles vertes durant
I'hiver. La photosynthese de ces feuilles démarre aussitot apres la fonte des neiges, dans des conditions alliant les fortes intensités
lumineuses a d’importants gradients thermiques [7]. Des le déneigement, ces especes alpines doivent mettre a profit cette courte
période pour leur photosynthese, parce quelles seront recouvertes par les autres végétaux quelques semaines plus tard. Une
inactivation de la photosynthese sous climat extréme peut étre létale pour ces plantes.

Mais la majorité des plantes alpines ne gardent pas leurs feuilles en hiver et doivent mobiliser rapidement leurs réserves pour
former leurs premieres feuilles et assurer leur cycle de développement durant une courte période favorable. Le cas de
Ranunculus glacialis (voir Figure 2), qu’on ne trouve qu’au-dessus de 2200 m, montre que cela peut &tre encore plus complexe.
En effet chez cette plante, on calcule que les réserves mobilisées pour la formation des feuilles représentent environ 30 jours de
la photosynthese ce qui peut a peine étre réalisé durant la saison de croissance [3]. Comme les fleurs de Ranunculus glacialis ont
besoin de deux années pour leur maturation [12], cela suggere que I’énergie recue durant une seule période de végétation n’est
effectivement pas suffisante pour terminer son cycle de développement en un an. Ranunculus glacialis ne peut donc pas risquer
une inactivation de la photosynthese. Le nanisme de plusieurs especes alpines peut étre aussi considéré comme une stratégie
limitant 'investissement d’énergie dans la formation de tissus photosynthétiques.

5. Acclimatations chez les plantes alpines

L’acclimatation met en jeu des réponses pour minimiser 'amplitude des variations des parametres physiques de I’environnement
au niveau de la plante, avant qu’ils n’exercent leurs effets négatifs au niveau cellulaire et moléculaire. Lorsque ces réponses sont
insuffisantes, I'acclimatation se manifeste par le biais d’autres protections visant a éviter les destructions des cellules ou de ses
organites.

Les plantes alpines ont souvent une architecture particuliere en coussin (voir Figure 3), en rosette ou en tussock (lire Héritage ou
convergence). Ce type de morphologie met les plantes dans un microclimat favorable [3] avec : (1) une diminution de I'intensité
lumineuse et des UV recus par les tissus foliaires ; (2) une augmentation de '’humidité au niveau des feuilles avec protection
contre le vent, limitant le dessechement ; (3) des variations plus faibles des températures que dans I'air environnant. L’acquisition
de ce type de morphologie représente une premiere réponse d'évitement. Bien siir, la croissance de ces plantes est bien plus lente
que celle des plantes qui ne forment pas ces structures : c’est le prix a payer.

Comme décrit plus haut, les variations thermiques de tres grande amplitude conjuguées a une forte luminosité peuvent induire la
photoinhibition du photosysteme II et la formation des ROS.
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Comparées aux plantes de plaine, les plantes alpines que nous avons étudiées [7] résistent beaucoup mieux a la photoinhibition.
Pour y parvenir, elles utilisent différents mécanismes de protection dont la plupart existent aussi chez les plantes de plaine. Ce
sont bien des mécanismes d’évitement se manifestant a plusieurs niveaux d’organisation (pour les détails de plusieurs mécanismes
de protection voir la figure 4). IIs peuvent se diviser en deux catégories. Des mécanismes « en amont » qui évitent 'arrivée trop
rapide de I'énergie sur les centres réactionnels et des mécanismes « en aval » qui maintiennent I'utilisation des électrons produits
(c'est-a-dire in fine I'utilisation de I’énergie lumineuse captée par les antennes) méme dans des conditions adverses (voir Figure
6).

Conditions de stress : A
(ex : forte lumiére + UV, et température extréme) b d
<] >

:> | 1. Absorption d'UV par les flavonoides |

I Absorption de lumiére par les photosystemes

:> | 2. Emission de I'énergie sous forme de chaleur |

N

| Transport des électrons |

| Détoxification des ROS

3. Voies alternatives pour consommer les électrons en excés:
PTOX, formation de ROS, photorespiration

| Assimilation de CO» |=. 4. Synthese des métabolites alternatifs :
Ascorbate, ranunculine, malate, méthylglucose

Figure 6. Flux d’énergie dans la feuille sous conditions de stress et de lumiére et mécanismes de protection chez les plantes alpines. (1) Une
partie du rayonnement est absorbée dans l'épiderme par les flavonoides en particulier le rayonnement UV. (2) Une partie de l'énergie
absorbée par les photosystémes peut étre émise sous forme de chaleur. (3) Quelques électrons en excés peuvent étre transférés a l'oxygene
pour former leau par la PTOX, ou des ROS ou étre consommée par la photorespiration. Les ROS peuvent étre détoxifiés par le systeme
antioxydant. (4) Synthése de quelques sucres et de métabolites caractéristiques des plantes alpines. Pour les détails voir aussi la figure 4.
[Source : Schéma Peter Streb].

Protection contre les UV. Au niveau de I'épiderme, quelques especes synthétisent des flavonoides, pigments qui absorbent le
rayonnement UV tres énergétique. Ainsi, les UV n’excitent pas les cellules sous-jacentes. Cet écran de flavonoides protege ainsi
les photosystemes et empéche la destruction de ’ADN des parenchymes chlorophylliens. Chez Soldanella alpina, par exemple,
une protection de cette nature, induite par la lumiére forte, augmente avec laltitude [13].

Réémission de 'excédent d’énergie absorbée. Les antennes collectrices de lumiere changent de conformation chez les plantes
éclairées ; parallelement, une partie des chlorophylles excitées passent leur énergie a des caroténoides (la z€axanthine par
exemple). Cela permet & une partie de I'énergie lumineuse d’étre dissipée sous forme de chaleur (Figure 4). De cette fagon, la
quantité d’énergie arrivant sur les centres réactionnels est contr6lée. Sous lumiere excédentaire, la fraction lumineuse dissipée
thermiquement est plus élevée que celle qui se dirige vers les centres réactionnels. La dissipation thermique est un moyen rapide
de faire disparaitre les états excités de la chlorophylle. Cependant, si chez quelques especes alpines, comme Soldanella alpina et
Geum montanum, ce mécanisme d’évitement est tres efficace, chez d’autres comme Ranunculus glacialis il s’avere peu
opérationnel et d’autres mécanismes sont activés (voir plus bas) [7].

Transfert d’énergie sur des accepteurs alternatifs via un flux d’électrons. Dans le chloroplaste, 'oxydase alternative
(appelée PTOX), branchée entre les deux photosystemes (Figure 4), accepte les électrons fournis par le PSII et les transfere sur
l'oxygene moléculaire ce qui crée de I'eau. Cette enzyme peut diminuer ainsi la pression électronique et donc la formation des
ROS sous lumiere excédentaire. Par comparaison avec les plantes de plaine, le contenu des plantes alpines en PTOX est élevé et
sa concentration augmente avec l'altitude chez Geum montanum 7], [8].
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Maintien du métabolisme photosynthétique a basse température. Si 'apport en CO2 limite la synthése des sucres dans la
deuxieme phase de la photosynthese, la Rubisco catalyse la fixation de 'oxygene moléculaire sur le RuBP. C’est la premiére
étape de la photorespiration (Figure 4). La photorespiration consomme de I’énergie, sous forme (a) de carbone (RuBP), (b)
d’électrons produits pendant la premiere phase de la photosynthese et (¢c) d’ATP. L’activité de la photorespiration, habituellement
négligeable a basse température, devient importante lorsque cette derniere dépasse les 20°C. Chez Ranunculus glacialis qui ne
supporte pas la chaleur, la photorespiration est déja active quand la température est fraiche [7], [8].

Synthése de métabolites particuliers. Certaines plantes alpines synthétisent des métabolites généralement absents ou présents
en faible quantité chez les plantes de plaine. La fonction de ces métabolites n’est pas souvent comprise. Mais leur synthese
consomme une partie de I'énergie captée par 'appareil photosynthétique et peut par, ce biais, aider a sa protection. Ainsi,
Ranunculus glacialis accumule des quantités importantes de ranunculine et de malate [14]. Geum montanum contient des
concentrations élevées de méthylglucose, alors que Soldanella alpina renferme dans ses feuilles des quantités record d’ascorbate
(vitamine C) [15]. L’ascorbate fait partie du systeme antioxydant qui protege la plante vis-a-vis des ROS.

Détoxification des formes tres réactives de 'oxygene (ROS). Les contraintes environnementales augmentent la formation de
ROS, en particulier au cours des premieres étapes de la photosynthese. Dans la Figure 4, la formation de ROS est indiquée au
niveau du PSI : c’est la voie majeure de la formation des ROS a la lumiere. Pour dégrader les ROS en oxygene, les plantes
utilisent un ensemble de réactions enzymatiques avec les métabolites associés. Dans les feuilles de Soldanella alpina, le systeéme
antioxydant s’appuie sur la présence de vitamine C et de vitamine E, ainsi que sur des enzymes impliquées dans des processus
d’oxydoréduction [7]. Chez Potentilla saundersiana, la part du systéme antioxydant dans la résorption de I'exces d’énergie
emmagasinée dans les feuilles augmente avec l'altitude [16].

En résumé, c’est tout un ensemble de mécanismes de protection qui permettent aux plantes alpines non seulement de survivre,
mais aussi de se développer dans un habitat de plus en plus contraignant avec l'altitude. Ces mécanismes se completent et
s'additionnent pour faciliter la vie des plantes alpines (Figure 6).
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