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Le mécanisme de I'induction florale

HUBERT GREPPIN, GUY AUDERSET
MARC BONZON, ROBERT DEGLI AGOSTI
RUDOLPH LENK & CLAUDE PENEL

RESUME

GREPPIN, H., G. AUDERSET, M. BONZON, R. DEGLI AGOSTI, R. LENK
& C. PENEL (1986). Le mécanisme de I'induction florale. Saussurea 17: 71-
84. En frangais, résumé anglais.

Nous présentons différents aspects du processus de floraison: activité de I’apex,
role de I’énergie et des signaux dans les feuilles (macrofonctions). Nous proposons
un petit nombre d’indicateurs pour détecter la transition de 1’état végétatif a
I’état floral. La floraison semble dépendre essentiellement des propriétés des
membranes. Le plasmalemme est modifié au moment de I'induction.

ABSTRACT

GREPPIN, H., G. AUDERSET, M. BONZON, R. DEGLI AGOSTI, R. LENK
& C. PENEL (1986). The mechanism of flowering induction. Saussurea 17: 71-
84. In French, English abstract.

We present different aspects of the flowering process: the activity of shoot apex,
the role of energy and signals in leaves (macro-functions). A few number of
markers are proposed to detect the transition from the vegetative to the floral
state. The flowering seems to be essentially depending on membranes properties.
At the moment of induction the plasmalemma is modified.

- Introduction

Nous avons, dans le passé [1, 2, 3], proposé un protocole expérimental et
des hypothéses visant a renouveler I’approche du probléme de la floraison. Cette
maniere de faire s’étant révélée pertinente [4, 5, 6, 7], nous présentons la vision
que nous avons de ce mécanisme a partir de résultats obtenus avec ’épinard
et la moutarde (plantes de jours longs), le chénopode et le pharbitis (plante de
jours courts).

La phase végétative, chez I’épinard (4 a 6 semaines en jours courts de 8
h; lumiére blanche, 20.000 ergs/s/cm?; 20°C), est caractérisée par une trés faible
croissance de la tige et une production réguliére de feuilles due au fonctionnement
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Fig. 1. — Evolution de I’incrément de croissance de la tige et de la production de feuilles, en jours

courts et lors du transfert de ceux-ci en lumiére continue. Evolution en pourcentage et par jour,

de la production de fleurs. Examen macroscopique du passage de I’état végétatif a 1’état floral. Ind:
induction.

circulaire et alternatif de I’anneau initial méristématique, situé dans la zone sub-
apicale de I’apex caulinaire [8, 9; cf. fig. 1].

Le transfert en lumiére continue ameéne, dés la 11°-12°¢ heure d’éclairement
total, le passage a I’état floral. Cette transition sera accompagnée de modifications
des propriétés des feuilles [7, 12 a 45] puis d’un changement du fonctionnement
des méristémes de I’apex [8, 9, 10, 11]. La séquence des événements serait la
suivante: induction des feuilles, transmission du ‘“stimulus floral*“ dans I’apex
caulinaire, évocation puis organogenése florales. L’expression macroscopique qui
y fait suite (cf. fig. 1) est la conséquence du processus d’induction, lequel s’opére
sur quelques heures. C’est cette période qu’il faut étudier.

Les indicateurs

Nous avons recherché, tant dans les feuilles (induction par voie photopério-
dique, thermique ou chimique) que dans I’apex (évocation florale), des indicateurs
précoces de I’acquisition de 1’état floral (cf. fig. 2), ce que nous avons trouvé
(7, 10, 11, 14, 16, 23, 24, 25, 27, 29, 30, 32, 33, 35, 39, 42]. Enfin, ’hypothése
membranaire, proposée en 1978, semble se révéler exacte: le plasmalemme (et
probablement d’autres membranes) est modifié lors de la transition de 1’état
végétatif a I’état floral [7, 42].

Ce changement structural, biochimique et fonctionnel précoce est stable.
La membrane peut donc se trouver, pour le moins, sous deux états (végétatif,
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8,7 muy; floral, 10,5 my), conditionnant le fonctionnement intracellulaire et
controlant les échanges cellulaires, via le symplaste et la matrice extra-cellulaire
(épaisseur de la membrane).

Cette transformation membranaire peut étre obtenue chez I’épinard par la
lumiére (plante de jours longs) ou par ’acide gibbérellique en jours courts; chez
le pharbitis (plante de jours courts) cet effet dépend de I’obscurité. Cette
transformation est probablement au cceur du mécanisme de I'induction dans la
feuille. Sous l’action du traitement inducteur adéquat, son apparition se ferait
simultanément dans différentes parties de la feuille et de la plante (effet de
réseau) et se développerait grace a la coopérativité et la communication
intercellulaire: effet de guidage et d’amplification [4, 6, 20, 24, 46, 47].

Les méristémes caulinaires

L’apex caulinaire, source de la fleur, posséde toute I’information génétique
pour ce faire; ainsi, chez I’épinard, lorsqu’il a fonctionné une douzaine de fois
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(production d’une douzaine d’ébauches foliaires), il devient floral (déterminisme
génétique interne). Ceci se fait rapidement en lumiére continue, trés lentement
en jours courts. Un ajustement a ’environnement est utile pour mieux assurer
I'insertion de cette programmation dans le contexte de la situation dans celui-
ci et de la disponibilité en énergie dans la plante, car I’apex ne produit pas lui-
méme I’énergie primaire pour ce travail (chlorenchyme foliaire), ni ne peut se
situer par rapport aux saisons. En conséquence, des signaux venant de la feuille,
et liés a la situation énergétique et environnementale, fourniront les déclics
nécessaires a la mise en route de I’évocation florale dont le programme général
ressemble beaucoup a la voie végétative foliaire (mitose, €bauches organogenes
indifférenciées, etc...): la différence est dans I’intensité de I’activité biochimique
(cycle des pentoses plus intense lors de I’évocation) et surtout dans la localisation
de cette activité (méristétme prosporogéne apical). Ceci fait que, par la suite,
d’autres genes plus spécifiques seront enclenchés (organogenese florale: sépales,
pétales, étamines, carpelles). Toutefois, avant d’entrer en mitose, le méristéme
prosporogene est remanié (dédifférenciation).

Macrofonctions et membranes

C’est I’ajustement d’au moins trois macro-fonctions qui détermine la
transformation membranaire (photosynthése et distribution des sucres, phytochro-
me en tant qu’opérateur de membranes, horloges biologiques liées au réseau
membranaire et compartimental). Cet ajustement (fig. 3) dépend des propriétés
génétiques de la plante et de I’alignement des signaux de I’environnement [48,
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Fig. 3. — Schéma de I'induction dans la feuille: transformation membranaire aprés ajustement de
macro-fonctions.
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49, 50]. 11 aboutit, quelle que soit la voie d’induction utilisée, au méme résultat:
la formation d’une membrane plus épaisse, fondement de I’acquisition de 1’état
floral. Une macro-fonction est une propriété fonctionnelle s’étendant sur I’ensemble
de la plante et permettant donc, par communication inter- et extracellulaire,
une action a distance lorsqu’une partie de la plante regoit un signal (inhibition,
activation). Elle a pour support des micro-fonctions cellulaires, spécialement
coordonnées [6, 20, 24, 35, 51, 52].

Modéle cybernétique

La plante peut étre considérée comme un systtme ouvert maintenant sans
cesse structures et fonctions, a travers un flux et reflux incessant d’énergie, de
matiere, de signaux et d’information. Ceci ne peut se faire que par le biais d’un
réseau régulateur épigénétique (régulation immédiate et a court terme) et génétique
fondé sur l’interaction et la rétro-action, négatives dans le cas de I’homéostasie
(maintien), positives lors d’une évolution en tendance vers zéro ou vers I’infini
(changement).

L’état végétatif est stable quelques semaines pendant lesquelles un certain
nombre d’actes élémentaires se répétent régulierement (cf. fig. 1). Cela signifie
qu’il existe a un certain niveau de la matrice régulatrice, un ensemble d’interactions
et de rétro-actions négatives maintenant la plante dans une certaine enveloppe
de contraintes morphogenes et énergétiques assurant le maintien de cet état (cf.
fig. 4). L’état floral est caractérisé par une nouvelle enveloppe de contraintes,
une autre logique de fonctionnement (mis a part les invariants fonctionnels),
une nouvelle homéostasie. La transition entre les deux états ne peut se faire
que par le développement d’interactions et de rétro-actions positives qui vont
modifier I’enveloppe des contraintes morphogénes et énergétiques, assurer
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I’émergence de propriétés nouvelles permettant la nouvelle réorganisation
fonctionnelle dans une autre enveloppe de contraintes. Lors de I’induction florale,
nous avons pu observer, dans la feuille, des faits illustrant ce modéle cybernétique
1, 2, 4, 12, 15, 16, 17, 27, 29, 30]: entrée en tendance de fonctions stables,
inversion de tendance (zéro <« — infini), inversion du signe d’action (positif
négatif), par exemple de la lumiére (phytochrome, peroxydase, membrane), etc...
L’acquisition de 1’état floral est lié a la mise en place d’un pattern fonctionnel
précis et d’un nouveau réseau régulateur, plus ou moins bien contr6lé par
Penvironnement, selon les variétés et cultivars, mais se produisant de toute
maniére, avec le temps, dans les conditions défavorables, en tous cas au niveau
microscopique.

| Régulation

La résulation immédiate et a court terme (minutes, heure) semble jouer un
réle important dans I’induction foliaire, la biosynthése de protéines spécifiques
n’étant détectables [43, 44, 45] que quelques heures aprés la mise en place du
nouvel état. La machinerie cellulaire foliaire présente un certain degré d’autonomie

| assurant un pilotage automatique du travail cellulaire et une adaptation rapide

aux contraintes de I’environnement, avant une nouvelle réponse génique (30’ a
plusieurs heures). La durée de vie des enzymes est de 4 a 5 heures jusqu’a
plusieurs jours et voire plusieurs mois. La régulation génétique contréle leur
production et maintien.

Dans un systéme vivant, momentanément sans pilote génique, mais sous
régulation épigénétique (ex: cellule sans noyau ou bloquée par un agent anti-
transcription, etc...), on peut observer le maintien et le changement de certaines
fonctions, pendant un certain temps. Ces actions peuvent €tre réversibles ou
irréversibles (changement élastique ou plastique). L’induction florale, peqdant
un temps trés court (1 a 2 heures) est probablement tributaire de telles actions.
Un exemple trés simplifié de la capacité de la régulation immédiate et a court
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‘2 ~—— NAD l+
AMP4 e + H*
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. 2PG |
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Fig. 5. - Régulation rapide dans la glycolyse. Ensemble du résegu des interactions et,rétro’-actlons

positives et négatives. HK, hexokinase; PFK, phosphofructokmass:;. GAPDH, glyceraldehy@e-3—

phosphate déhydrogénase; PK, pyruvate kinase, soit 3 enzymes allostenques; PGK, phosphoglycérate

kinase; ADH, alcool déhydrogénase; Fl, 6 P, fructose 1-6-phosphate; Pi, phosphate; AMP, ’A.DP,

ATP, nucléotides adényliques; NAD, NADH, nucléotides pyridiniques; H*, proton; Mg, magnésium;
CO,, gaz carbonique; C,Hs, éthanol; T, température.
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terme est illustré par le mécanisme de la glycolyse (fig. 5). Une matrice régulatrice
complexe existe déja, pouvant fonctionner quelques temps, dont le fondement
est un ensemble d’interactions et de rétro-actions positives et négatives, de points
de passage obligés, de liens d’interdépendance, créant, dans un champ semi-
brownien, une certaine organisation dans I’espace et le temps qui pourra réagir,
en tant que telle sous l’action de signaux extérieurs. Lorsqu’un tel systéme est
entouré d’une membrane, les possibilités de régulation et d’organisation sont
considérablement amplifiées [57, 58, 59].

Le pilotage automatique, sans nouvelles consignes génétiques, est important
pour l’adaptation immeédiate, la protection de I'information génétique, la
préparation de la mise en ceuvre de nouveaux génes lorsqu’une configuration
adéquate est réalisée avec certains signaux de [’environnement captés par la
plante, assurant ainsi (préadaptation) une bonne insertion et sécurité de réalisation
d’un nouveau programme génétique de travail cellulaire dans un certain
environnement. Ceci est trés important pour les plantes vertes de par leurs
particularités: immobiles et autotrophes, elles doivent subir I’environnement et
s’y intégrer (ce sont des ‘“‘extraverties‘).

L’énergie

Les résultats obtenus, ces derniéres années, concernant le réle de I’énergie
dans la floraison, montrent qu’il ne s’agit pas simplement d’un apport en
aliments, mais qu’elle peut aussi exercer un effet régulateur [4, 6, 28, 31, 46
a 50]. L’adaptation aux changements de I’environnement (photopériode, etc...)
doit se refléter dans la transformation et la circulation de I’énergie [1, 2, 33,
34, 35]. En particulier, I'interconversion des pools de nucléotides au cours du
temps est importante. Chez ’épinard, lors du transfert de jours courts en lumiére
continue, nous observons, au moment de 'induction (11-12 heures de lumiére)
une valeur maximale de la charge énergétique et de la charge rédox [29, 30].
Ceci pourrait jouer un réle dans la transformation membranaire.

L’augmentation en sucres solubles est caractéristique de la transition florale
dans la feuille et aussi dans le méristéme ou la glucose-6-phosphate déhydrogénase
est trés active (marqueur d’évocation). Cette augmentation est aussi bien obtenue
aprés passage de jours courts (8 h. de lumiére, 16 h. obscurité) en lumiere
continue, que par transfert en jours courts déplacés (8 h. lumiére, 24 h. obscurité,
8 h. lumiére, 16 h. obscurité), mettant en évidence I’existence d’un rythme
endogéne [35] et la nécessité pour induire la floraison d’avoir de la lumiere
durant la photophase pour permettre le transfert énergétique. Le pattern de
distribution des assimilats originaires de la feuille induite conditionne le “stimulus
floral““. 1l faut relever que ce dernier, ne peut pas traverser une discontinuité
cellulaire (eau, huile) entre une partie induite et non-induite. Le contact cellulaire
et membranaire est nécessaire.

Le taux en sucres et leur distribution sont contr6lés par la photosynthése
et un systétme endogéne associé aux membranes et a une horloge biologique
(pompes a ions, etc...). L’accumulation de sucres solubles dans 1’apex, nécessaire
pour I’évocation, est sous le contrle et le guidage de ce systtme. En piquant
la feuille avec une aiguille, juste avant le traitement inducteur (transfert en
lumiére continue ou en jours courts déplacés), on bloque la capacité d’induction
du transfert pendant environ 1 jour et ’on observe le niveau en sucres solubles
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caractéristique de I’état végétatif. Ceci est un exemple d’action sur une macro-
fonction et d’effet de réseau [35].

Par RMN, il est possible d’évaluer les changements d’énergie interne et
d’entropie. Nous avons mesuré 1’évolution, lors de I’induction de la feuille, des
changements de la dynamique moléculaire soit par le F'° comme marqueur de
spin (feuilles lyophilisées), soit par 1’étude des protons de 1’eau dans les feuilles
[32]. Le spectre obtenu a I’état floral est deux fois plus large (restriction du
mouvement) qu’a I’état végétatif, traduisant probablement la mise en place d’une
trame moléculaire et macromoléculaire plus serrée (cross-linking).

Si nous suivons I’évolution de la fréquence de corrélation relative, on observe
une diminution rapide, mais courte, de I’entropie au moment de la transition
florale (11-12 h. lumiére). Ce phénomeéne pourrait se comparer a ce que l’on
observe lors de transition de phase en chimie-physique (cristaux liquides: phase
smectique-nématique ou cholestérique-liquide). Nous avions proposé que 1’induc-
tion pourrait étre dépendante de changements biophysiques et biochimiques
étroitement associés au processus énergétique (énergétisation des membranes, etc...).

Peroxydases

Les hormones sont impliquées dans I’'induction florale de maniére complexe
[48, 49, 50]. Par exemple, le contr6le de l’auxine est trés important. Les
peroxydases sont des enzymes exercant diverses actions physiologiques [5, 21 a
24], en particulier contrélant le taux en auxines libres.

Au moment de I’induction florale chez I’épinard, nous observons que
I’activité peroxydasique a atteint son plus bas niveau [15, 16]. Ensuite, il y a
un changement rapide du rapport des peroxydases basiques sur les acides,
lactivité de celles-la diminue fortement et brusquement, pour celles-ci elle
augmente plus lentement [18]. Il y a aussi des changements rapides dans la
compartimentation des isoperoxydases a l'intérieur et a I’extérieur des cellules
(matrice et espace extracellulaires) [39]. Tous ces effets sont intégrés dans toutes
les feuilles dans un espace de temps trés court [4, 5, 6, 16, 20, 24, 51, 52].

Nous avons décrit ailleurs [12, 13, 53] la photorégulation immeédiate de
I’activité peroxydasique basique chez I’épinard ainsi que son contrble, a distance,
dans les feuilles non-éclairées, par I’action des lumiéres rouge clair et rouge
sombre, lesquelles agissent sur le phytochrome [20, 21, 24, 51, 52, 53]. Nous
avons aussi montré la possibilité d’une interaction entre le phytochrome, les
peroxydases basiques et les membranes [13, 17, 53]. Lors de I'induction florale,
il y a inversion de I’action des lumiéres rouge clair et rouge sombre sur ’activité
péroxydasique, en raison probablement d’une modification dans l’interaction
avec les membranes, la peroxydase basique se fixant électivement sur le
plasmalemme [42]. On peut utiliser la photomodulation de cette activité comme
marqueur de ’acquisition de I’état floral. Le photocontrdle a distance (dans les
feuilles non-€clairées) peut étre inhibé par des substances bloquant la génération
du signal (EGTA, ionophore A23187) ou sa transmission (ouabaine, chlorure
de lithium, ce dernier bloquant momentanément 1’induction florale).

Le modéle proposé (6, 20,52] est que le signal généré par le phytochrome
au. contact de la membrane change la distribution du K, laquelle est pilotée
par le réseau membranaire et change a son tour la distribution du Ca. Ce
dernier contréle la peroxydase [5, 15, 41, 54]. Les modifications observées durant
la floraison correspondraient a une modification des membranes.
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Les biorythmes

De nombreuses évidences expérimentales indiquent que 1’organisation spatio-
temporelle des systemes vivants est dépendante du fonctionnement d’horloges
physiologiques endogenes. La chronobiologie révéle I'importance de ces horloges
et de certains biorythmes, qui en sont ’expression, dans le processus de I'induction
florale [48, 49, 55]. Le phytochrome et les flavoprotéines sont les pigments
habituels assurant ’interaction entre les oscillateurs endogénes et la lumiéres
du jour, permettant ainsi le contréle et I'orientation du travail cellulaire en
fonction du temps [46, 47, 55].

Le plasmalemme présente des fluctuations de type circadien pour certaines
de ses propriétés. Par exemple, ’accrochage des peroxydases basiques sur la
membrane est plus ou moins fort, selon I’heure de la journée [42]. Il en est de
méme apreés induction, mais la membrane a été modifiée: changement de la
mobilité électrophorétique, de la capacité d’accrochage des peroxydases basiques,
de leur réassociation aux membranes en présence de Ca** ou de Mn* (plasmalemme
et tonoplaste). L’ajustement des macrofonctions permettant la ‘“‘transformation
florale du plasmalemme passe par un certain alignement de signaux de
I’environnement (aube, crépuscule) avec le rythme circadien des propriétés
membranaires amenant les conditions nécessaires au nouvel équilibre dans la
membrane. D’autre part un certain niveau énergétique doit étre atteint. Lorsque
ces conditions sont remplies, la membrane ‘‘végétative* peut devenir “florale‘
(modification physique et chimique).

Quant aux sucres solubles, il existe aussi un rythme circadien, lié aux
membranes, concernant le contrble, pro parte, de leur production, utilisation,
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établissement de cohérence locale. Création de rythmes lents par la macrocoopérativité dans les
systémes supra-moléculaires colloido-membranaires.



80 SAUSSUREA

circulation et stockage. Chez les plantes de jours longs, il faut que la lumiére
soit présente a un certain moment du remplissage du systéme (par exemple au
moment correspondant a la photophase dans le jour court déplacé) pour avoir
I'induction de la feuille; chez les plantes de jours courts, il faut que I’obscurité
soit présente au méme moment (c’est la vidange du systéme qui serait controlée)
[35]; dans ces conditions, I'induction florale peut se faire.

Plusieurs hypothéses ont été proposées concernant le fondement moléculaire
et biophysique des horloges physiologiques [46, 47, 56]; dans la figure 6, nous
proposons un modele ou I’entretien du rythme est conditionné par le réservoir
thermique cellulaire et I’activité métabolique générale. La périodicité circadienne
est commandée par un filtre passe-bande qui serait situé dans la membrane
(organisation dans le systéme colloidal membranaire d’une macrocoopérativité
et d’interactions moléculaires en réseau, conditionnant une fluctuation lente des
propriétés de la membrane). La spécificité de la période serait liée a 1’existence
de protéines spéciales. Nous avons déja observé de telles fluctuations dans des
extraits enzymatiques [60].

A un certain moment de la journée, la membrane est dans une configuration
[4, 46, 47] ou elle peut changer d’état, s’il y a la présence des effets physico-
chimiques dus a I’énergie et a 'impact sur la cellule des signaux de I’environnement
nécessaires a la floraison. De cette concordance naissent les moyens et produits
aptes a assurer la transformation membranaire:

Le modéle membranaire

A Détat végétatif, le plasmalemme est dans un état métastable, lequel dépend
de la recherche d’un bas niveau d’énergie libre par optimisation des interactions,
dans un milieux aqueux, des molécules amphipathiques, des protéines et des
lipides liés et libres. Sous Il’action du métabolisme (énergétisation, pH, rH,

Energie
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Fig. 7. — Modéle membranaire a I’état végétatif et floral. Oscillation dans I'un ou lautre de ces

états (transformation de 1’énergie: EMC, cinétique, potentielle). Microfonctions, oscillations: molécules

contractées ou €talées, isolées ou agrégées; macrofonctions, oscillations: état sol, état gel; selon la

configuration des propriétés de la membranes et les signaux de lenv1ronnement cellulaire, il y a
changement d’état membranaire.
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Fig. 8. — Modéle du changement d’état en fonction de la variation du facteur agissant.

gradients électrochimiques, etc...) et du bombardement thermique par les molécules
d’eau, cet équilibre est perturbé entrainant ’apparition de propriétés dynamiques
et oscillatoires dans la membrane (transformation de I’énergie, EMC: électrique,
mécanique, chimique, dans des formes cinétiques et potentielles; cf. fig. 7).
Lors de I'induction de la feuille, le systtme membranaire est amené loin
de cet équilibre et si cet effet est en phase avec une certaine configuration de
la membrane a ce moment (rythme endogene), un nouvel équilibre, plus stable,
est trouvé sous la forme d’une membrane plus €paisse ayant un niveau plus
bas d’entropie. Le changement d’énergie libre qui accompagne la modification
de l'organisation des protéines dans les lipides est dépendant de la différence
d’énergie libre entre les lipides libres et liés, ceux-ci a leur tour peuvent agir
sur le degré de dispersion des protéines dans la membrane et sur I’épaisseur
des membranes. Un controle thermodynamique fin est possible, ainsi que
I’existence, aprés une faible modification, de différents états stables. Plusieurs
facteurs peuvent intervenir dans cette transition: cocktail ionique, gradients
électrochimiques, pH, rH, énergétisations diverses, modifications des lipides et
des protéines, etc... La membrane ‘“florale serait plus proche de I’état gel que
de I’état sol, le ““cross-linking‘‘ moléculaire est plus important; il y a probablement
moins de lipides liés, ceci favorisant la réactivité entre protéines. Cette transition
pourrait s’obtenir a partir d’un certain seuil d’action (cf. fig. 8), a un moment donné.
L’existence de deux états membranaires nous semble permettre une explication
satisfaisante de ce que I’on sait des différentes voies pour provoquer I’induction
florale. A présent notre étude va porter sur la détection de I’ensemble des
propriétés physico-chimiques, biochimiques des deux types de membrane pour
les différents compartiments de la cellule. Pour le moment, notre étude n’a
porté que sur le plasmalemme et le tonoplaste. D’autre part, il nous faut
connaitre les propriétés physiologiques et la nature des événements floraux un
peu plus en aval de ces premieres modifications observées lors de la transition
d’état. Ensuite, nous envisageons d’opérer, par des moyens physiques ou chimiques,
la transition d’état, tant in vitro qu’in vivo, c’est-a-dire de contrdler et diriger
I'induction de la feuille. Enfin, il parait utile de vérifier si ce processus de
changement d’état n’est pas généralisable a différentes sortes de membranes et
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aussi bien chez les plantes que les animaux, la membrane fonctionnant a la
fois comme senseur de I’état général d’un systéme cellulaire et, par ses changements
d’état propre, comme initiateur et directeur d’une nouvelle organisation générale
des compartiments cellulaires. Enfin, le plasmalemme, par son réseau s’étendant
sur I’ensemble des cellules peut exercer des actions intégratrices précises et agir
sur la matrice extracellulaire.
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