la chromatine et, par 1a, I'expression des
genes (voir I'encadré page 68).

En effet, les histones peuvent étre chi-
miquement modifiées par des groupes
méthyle, phosphate ou acétyle, qui consti-
tuent des milliers de « balises » placées a
des endroits précis du génome. Ces mar-
queurs indiquent les sites de I’ADN, ol
la chromatine est plus ou moins lache et
ot les genes sont plus ou moins acces-
sibles aux facteurs responsables de leur
transcription, prélude a la synthese des
protéines correspondantes.

Ainsi, VIN3 se lie a la chromatine au
niveau du gene FLC. L3, elle interagit avec
un complexe enzymatique qui catalyse
I’élimination de groupes acétyle et1'ajout
de groupes méthyle sur certaines histones.
Cela bloque transitoirement I'expression
du géne FLC. Quant aux facteurs VRN (des
enzymes), ils prolongentl’action de VIN3.
Ils stabilisent la conformation localement
fermée de la chromatine, de sorte que le
blocage de I’expression du gene FLC,
amorcé par 'action de VIN3, se prolonge.

C’est dans ce mécanisme épigénétique
que se trouve l'explication de la mémoire
de I'hiver. En effet, lorsque la cellule se
divise, les « balises » sont remises en place
sur les mémes sites chromosomiques dans
les cellules filles. Ainsi de division en divi-
sion, le géne FLC reste inactif, y compris
dans les cellules du méristéme nées au
printemps et qui n’ont jamais connu
I'hiver. Lors des divisions nécessaires a
la formation des cellules sexuelles (cel-
lules males du grain de pollen et ovules),
les balises chimiques présentes sur la chro-
matine sont retirées par d’autres enzymes,
de sorte que les plantes de la génération
suivante ont, a leur tour, besoin d’une
vernalisation.

Nous avons examiné comment la sortie de
I'hiver coincide avecla suppression del'in-
hibition dela floraison. Cependant, méme
vernalisées, la plupart des plantes ne
sont pas prétes a s'épanouir : la floraison
n’aura lieu que si la durée du jour est
adéquate. C’est ce qu’ont mis en évidence
dans les années 1920 les botanistes améri-
cains Wightman Garner et Harry Allard.
Les plantes qui ont besoin de jours longs
(par exemple 14 heures de lumiere par
24 heures) se reproduisent au printemps
(moutarde, campanules, betterave, radis,
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épinard, blé de printemps) ; d’autres ne
produisent des fleurs que lorsque les jours
décroissent (chrysanthemes, riz, soja,
chénopode rouge, azalées). Parmi ces
dernieres, des especes, dites de jour court
obligatoire, ne fleurissent jamais que si
les nuits ont plus de huit heures et pour
certaines, telle 'ipomée nil (Pharbitis nil)
une plante volubile originaire d’Afrique,
une seule longue nuit suffit a provoquer
la floraison. D’autres espéces sont indif-
férentes a la photopériode : tomate, tour-
nesol, concombre, haricot, mais, etc.

En étudiant des plantes au compor-
tement obligatoire, une propriété aussi
essentielle que mystérieuse est apparue :
contrairement au froid, la photopériode
est percue non pas par le méristeme api-
cal, mais par les feuilles. On peut provo-
quer la floraison d"une plante dejour court
en exposant une seule de ses feuilles a une
longue nuit (en1’enveloppant pour cacher
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A Plantes de jours courts et
vernalisation indispensable :

- Primeveres

- Gentianes - Carotte
- Fraisiers - Haricot
- Hellébore - Eillets

Plantes de jours courts et
vernalisation préférentielle :

- Chrysanthémes
- Ipomée nil

Plantes de jours courts et
besoin nul de vernalisation :

- Tabac
- Dahlia

BESOINS CROISSANTS DE VERNALISATION

- Tomates

Plantes indifférentes
a la photopériode et
vernalisation indispensable : _geqycoup de plantes

Plantes indifférentes

a la photopériode et
vernalisation préférentielle :
- Cyclamen

- Blé d'hiver

Plantes indifférentes
a la photopériode
et a la vernalisation :

- Muflier, pélargonium

Plantes de jours longs et
vernalisation indispensable :

bisannuelles et vivaces
- Giroflée
- Olivier

Plantes de jours longs et
vernalisation préférentielle :

- Pomme de terre
- Orge d'hiver

Plantes de jours longs et
besoin nul de vernalisation :

- Céréales de printemps

BESOINS EN LUMIERE

la lumiere). La feuille produit donc un
signal qui se propage dans la plante jus-
qu’au méristéme.

Des expériences de greffe ont mis en
évidence que ce signal peut se transmettre
d'une plante a I'autre et méme d'une espéce
al'autre. En 1937, le Russe Mikhail Chai-
lakhyan nomma ce signal universel dunom
de florigene. Dés lors, les scientifiques du
monde entier n’ont eu de cesse de 'iden-
tifier. Ces recherches ont abouti en 2007.

Pour les comprendre, revenons sur la
notion de perception de la photopériode.
Comment la feuille détecte-t-elle les varia-
tions de la durée du jour ? Ce n’est pas la
quantité de lumiére qui importe. En effet,

Les plantes a fleurs n'ont pas les mémes
besoins d’exposition au froid (vernalisation)
et a la lumiére (photopériode). On trouve de

multiples combinaisons entre ces facteurs,
depuis les plantes pour lesquelles le froid
et la lumiere sont indispensables, jusqu’aux
plantes qui ne nécessitent ni I'un ni 'autre.
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un court flash de lumiere a un moment
particulier d"une longue nuit, qui ne repré-
sente qu'un faible apport énergétique,
suffit pour changer le comportement de
la plante : par exemple, il empéche la flo-
raison chez une plante de jour court.

Une fois de plus, c’est avec 'arabette
des Dames et la méthode génétique que
l'on a percé le mystere. Arabidopsis n’est
pourtant pas un modele idéal. C’est une
plante dejourslongs facultative ; elle fleu-
rit plus vite quand les jours sont longs (par
exemple 16 heures de lumiére) : en envi-
ron quatre semaines au lieu de huit ;
mais ellen’a pas un besoin absolu de jours
longs (elle peut fleurir quand les jours sont
courts). Or certains mutants d’arabette,
dont le mutant constans (CO), ne percoi-
vent pas la photopériode et fleurissent avec
retard, méme si les jours sont longs. Le
gene constans, altéré chez le mutant CO, a
été identifié, ce qui a permis d’analyser
la répartition dans 1'espace et dans le temps
dela quantité d’ARN messager et de la pro-
téine correspondants.

L’ARN et la protéine CO sont pré-
sents dans les cellules de la feuille.
Puisque les mutants constans fleurissent
tardivement, on peut en déduire que la

protéine CO stimule la floraison. Effecti-
vement, des plantes ot11’on provoque par
génie génétique une forte synthese de
cette molécule fleurissent trés vite.
L'équipe de George Coupland, de 1'Ins-
titut Max Planck de Cologne, s’est donc
penchée sur son mode d’action. Elle a
découvert deux propriétés inattendues.
Tout d’abord, la quantité de I’ARN mes-
sager codantla protéine CO suit un rythme
circadien : elle est élevée la nuit, baisse le
matin et remonte en fin d’apres-midi. Ces
oscillations sont quasiment les mémes
que les jours soient courts ou longs.
Elles se poursuivent pendant quelques
jours méme dans 1’obscurité totale : elles
ne dépendent donc pas de la lumiere, mais
de I'horloge interne de la plante.

A cette variation de concentration d’ARN
messagers de CO, se superpose une régu-
lation de la protéine CO elle-méme par la
lumiére. En effet, alors que certaines
protéines restent stables durant des heures,
voire des jours dans les cellules, d"autres
sont dégradées (découpées puis recyclées)

LE ROLE DE LA PHOTOPERIODE
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en quelques secondes par un complexe
enzymatique, le protéasome. Or G. Cou-
pland et ses collegues ont découvert que
la protéine CO est stabilisée par la lumiere
et dégradée dans 1"obscurité.

Ainsi, durant les périodes de jours
courts, la production de I’ARN messager
de CO ne coincide jamais avec la présence
delumiere, ce qui empéche I'accumulation
dela protéine, etla floraison. Au contraire,
quand les jours s’allongent, il existe un
moment, en fin d’aprés-midji, oti la quan-
tité d’ARN messagers est suffisante et ol
la protéine CO produite est stabilisée par
la Iumiere. Elle peut alors s’accumuler et
activer la floraison (voir I'encadré ci-dessous).

C’estdonc la coincidence entre la syn-
these de I’ARN messager de la protéine CO
etla stabilité de cette derniere qui explique
l'effet de la photopériode sur la florai-
son. La protéine CO était-elle le florigene
recherché ? Migrait-elle jusqu’a la pointe
de la tige ? Non. En effet, une autre pro-
téine, FT (Flowering locus T), était aussi un
florigene potentiel. Elle avait été identi-
fiée en 1999 conjointement par 1'équipe de
Detlef Weigel, al'Institut Salk de San Diego,
et celle de Takashi Araki, de I'Université
de Kyoto, en tant que stimulateur de la

Migration de
la protéine FT
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La durée du jour influe sur la floraison.
Diverses protéines sont impliquées, dont

les principales sont la protéine Constans (CO,
en marron), la protéine FT (en rouge]

et la protéine FD (en vert).

La quantité de I'’ARN messager

de la protéine CO dans les cellules des
feuilles évolue en fonction du rythme
circadien : I'ARN est synthétisé durant la nuit
et en fin d’aprés-midi, mais pas dans le reste
de la journée [courbe a).

Plus il y a d’ARN messager, plus la protéine
correspondante, CO, est synthétisée.
Toutefois, cette protéine est stable
alalumiere, alors qu'elle est dégradée dans
I'obscurité. En fin d’aprés-midi (b],

la quantité de protéines CO stables devient
suffisante pour activer le géne FT, qui code
la protéine FT (c). Celle-ci passe alors, par de
petits canaux présents dans les parois
cellulaires, dans les tubes criblés

du phloéme (d], qui véhiculent la séve.

Elle est alors transportée dans

la tige jusqu'aux cellules du méristéme
apical (e]. L3, elle se lie & une autre protéine,
nommée FD [f). Ensemble, ces deux
protéines activent une série de génes codant
des protéines qui construisent le bouton
floral, d'ou sortira la fleur.
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floraison. Une plante qui en est privée fleu-
rit tardivement. Si au contraire, on lui
fait produire par transgenese une grande
quantité de cette protéine, elle fleurit quasi
instantanément apres la germination en
ne produisant qu'une ou deux feuilles ! La
protéine FT est un puissant inducteur de
la floraison.

D’autres recherches ont montré que
la protéine CO stimule la synthese de la
protéine FT dans la feuille, en provoquant
la transcription du géne correspondant. La
grande différence entre les deux molécules,
c’est que la premiere ne provoque la flo-
raison que si elle est produite dans la feuille.
Méme si I'on force sa synthese dans la
pointe de la tige, la plante ne fleurit pas.
Au contraire, la seconde, FT, déclenche la
floraison lorsqu’on active son expression
dans]la feuille aussibien que dans le méris-
teme apical de la tige.

Des deux molécules, la protéine FT sem-
blait donc la meilleure candidate au titre
de florigene. Restait a identifier la nature
de la substance qui voyage dans la seve :
est-ce I’ARN messager codant FT, la pro-
téine elle-méme, ou une autre molécule ?

Des chercheurs avaient observé, en
couplant la protéine FT a une protéine
fluorescente, qu’elle se déplace dans la
seve. En 2007, I'équipe de Markus Schmid,
de I'Institut Max Planck de Tiibingen,
montre que si I’on inhibe cette migra-
tion en attachant la protéine FT a une
grosse protéine, on I'empéche d’agir
depuis la feuille, mais pas depuis le méris-
teme. Et des que I'on fournit a la plante
une enzyme qui détache FT de cette grosse
protéine, elle agit de nouveau depuis la
feuille. C’était la preuve que le florigene
est bien la protéine FT.

On aensuite décrypté son mode d’ac-
tion : une fois arrivée dans la pointe de la
tige, elle s’associe a un facteur de trans-
cription (nommé FD, flowering locus D) et
déclenche ainsi 1'expression de la cas-
cade des genes et des protéines qui vont
batir le bouton floral d’ot1 surgira la fleur.

D’apres les recherches menées jus-
qu’a présent, le role de la protéine FT
semble universel chez les plantes a fleurs :
par exemple, celle du tabac fait fleurir
la tomate, celle de l'arabette fait fleurir
le peuplier. Ses effets sur la floraison du
peuplier sont doublement spectaculaires.

Un arbre anormalement une phase juvé-
nile, qui dure 10 a 15 ans : bien que les
conditions soient favorables chaque
année au printemps, il croit sans jamais
fleurir. Apres cette phase sans fleurs, la
floraison se produit chaque année. Or si
I’on augmente par transgeneése la quan-
tité de protéine FT dans des plantules
de peupliers, la floraison se produit au
bout de quatre a cinq semaines ! C’est
ce qu’a montré en 2006 le groupe d’Ove
Nilsson, de I'Université d’'Umea, en
Suede. De quoi accélérer I'étude de I'amé-
lioration des arbres par croisements entre
variétés, peu avancée en raison du temps
tres long qui sépare deux générations.
Qui plus est, il nest pas nécessaire d’avoir
recours a la transgenése : pour provo-
quer la floraison, il devrait suffire de gref-
fer une branche qui produit de grandes
quantités de protéineFT, sil’on extrapole
les résultats obtenus avec l'arabette des
Dames et la tomate.

La deuxiéme surprise est venue quand
des arbres transgéniques synthétisant
beaucoup de protéine FT ont été cultivés
en jours courts. Dans ces conditions, un
arbre normal se comporte comme a I'au-
tomne :il perd ses feuilles et arréte de gran-
dir, et des écailles protectrices se forment
autour des bourgeons. Or les arbres trans-
géniques surproduisant FT ont continué a
pousser, insensibles au changement de la
photopériode. Cette expérience montre que
la diminution de la quantité de florigene
joue un role a 'automne quand les bour-
geons entrent en dormance.

Pourtant, le florigéne n’a pas encore
livré tous ses secrets. Des études indi-
quent que le saccharose ou certaines hor-
mones végétales sont d’autres facteurs
mobiles capables de déclencher la flo-
raison. Ils jouent sans doute un role com-
plémentaire de celui de la protéine FT.
Quoi qu'il en soit, les découvertes récentes
sur la biologie de la floraison sont ainsi
allées au-dela des espérances. Leurs appli-
cations potentielles sont nombreuses. Par
exemple, en maitrisant la floraison, on
pourrait étendre les territoires de culture
pour faire face a la demande grandissante.
Il faudrait pour cela que les mécanismes
découverts chez les plantes modeles
soient généralisables aux différentes
especes cultivées. Les premieres études
semblent montrer que c’est effectivement
le cas, I’évolution étant souvent plus
prompte a ajuster des mécanismes exis-
tants qu’a en inventer de nouveaux.
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