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Chapitre IV: Le cytosquelette

1. Constituants du cytosquelette

2. Relation matrice extracellulaire —cytosquelette




Objectifs du cours

*»Connaitre la composition et les roles du cytosquelette dans une cellule animale.

»Connaitre les trois types de filaments du cytosquelette (Micro filaments;
Filaments intermédiaires; Microtubules) , leurs diameétres, et leurs localisations
respectives
>Expliquer la dynamique de la polymérisation/dépolymérisation.

B Donner des exemples de drogues inhibant cette dynamique.
»Définir: les protéines effectrices de la polymérisation, les protéines de liaison
ainsi que les protéines motrices associ€ées aux microfilaments (myosine) et
microtubules (kinésine et dynéine).
s»Déterminer la structure du cortex cellulaire, des microvillosités, du sarcomeére,

du centrosome, du flagelle, et des cils.
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La cellule Eucaryote est caractérisée par:
“*Organisation interne tres élevé
| **Grande diversité de formes

‘*Déplacement des organites a I’intérieur du hyaloplasme
‘*Déplacement cellulaire (pseudopodes, cils ou flagelles)
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Cytosquelette = réseau complexe de filaments

protéiques, dispersés dans le nucléoplasme et
I’hyaloplasme.
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Deux fonctions principales:
Structure:

maintien de la cellule dans son environnement et
positionnement des organites intracellulaires

Motricité:
Des organites dans la cellule (trafic intracellulaire)

De la cellule dans son environnement (motilité)

Le cytosquelette assure la forme de la cellule tout en lui
permettant de s’adapter a une grande variété de
changements morphologiques et d’effectuer des
mouvements coordonnés




En effet, le cytosquelette est impliqué dans:

s ’architecture des cellules et I’organisation du cytoplasme en

*De nombreuses étapes de la vie cellulaire comme la mitose, la
meéiose, et la différenciation cellulaire.
"Les déplacements de organites, les phénoménes d’endocytoses

et d’exocytoses ainsi que les mouvements cellulaires.

Microfilaiments

- 5B g, N el <2XD>
E e R O P o e X

-\ <\ NNz S -
< O\M LT A WS W~ 727 /)
N e NI @

. _\/’ ‘

Filaments intermeédiaires

: IDiVision cellulaire I
Microtubule




Plasma membrane

Ribosomes

Rough
endoplasmic
reticulum

e
V'
A TS Y Y Yy A% 8% 853 ¥y = X B s |
= Ny 4 2 - A A T YN > A y
= B } A AT Y YSOAS T T /) |
SR oA L o 20 0 e A ) O - — e I
. e
| .
¢ .
.
N .
d' t. ; g! =
-

Y
| , té fibreus Tubulin B-Tubulin o-Tubulin
SOUS unite 1noreusc dimer monomer monomer

Selon la nature de leurs monomeres les polymeres fibreux du cytosquelette sont
classés en:

1. Micro filaments (polyméres d’actine) 2. Filaments intermédiaires (polyméres
de desmine, de lamines ...). 3. Microtubules (polyméres de tubuline)



Organisation des filaments du
cytosquelette dans la cellule

Microfilaments: distribution périphérique, sous-corticale

Microtubules: rayonnent du noyau (accrochés au centrosome)
vers la periphérie

Filaments intermédiaireS° de la périphérie vers le centre
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Microtubules (MT): sous unit¢=Tubuline
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monomere: Se dit d'un compos¢ constitu¢ de molécules simples, et
capable de former des polymeres. En biologie, un monomeére (ou
sous-unite) est 1'élément constitutif des protéines multimériques ou
des filaments protéiques du cytosquelette.

L'agencement de deux monomeéres forme un dimere et
I’agencement de deux dimeres forme un tétramere alors que
I’agencement de plusieurs monomeres les uns par rapport aux autres
forme un polymere .
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Attraction : Force, d'origine électrique, ou magnétique, qui tend a
rapprocher les corps materiels

Traction: exemple: Mode d'action d'une protéine motrice qui permet
de tirer vers ’avant une vésicule ou un organite.

Polarisation: Apparition ou existence de deux podles au sein d'une
structure

Polymeérisatiom:  Réaction de  formation des  chaines

macromoléculaires a partir d'entites plus l1égeres
En savoir plus sur http://www.larousse.fr/dictionnaires/francais/polym%C3%A9risation/62340#elehfcMYUDTm9Djg.99

s —_ En présence de catalyseurs spécifiques
O .lD U \ Liaisons

Monomere  Monomére Monomeére > réversibles

polariseé polarisé polarisé

=) & =) <= Polymérisation

Des charges c¢lectriques de || 1. force d’attraction (forces -

signe différent s’attirent électrostatiques) entre les Polymér
monomeéres polarisés tend a les | gbreux
rapprocher Polarisé




Tableau. Principales caractéristiques des polyméres du cytosquelette.

Polymeéres Monoméres | Diamétre | Fixation | Stabilité Moteurs
Structures (globulaires Nucléo- Molé-
fibreuses ou fibreux) tidique culaires
Micro- Actine 7-8 nm ATP Instables Myosine
filaments globulaire Sauf qlq exceptions =Protéine
(sarcomere = structure motrice
stable)
Micro- Tubulines 25-28nm | GTP Instables Kiné-
tubules alpha et Béta durée de vie trés courte | sines
Heétéro-di- car détruites lorsque la | et
meres fonction est remplie Dynéines
globulaires Sauf glq exceptions : =Protéines
centrosome ,flagelle,.... | motrices
Filaments Kératines, 8-12 nm stables (mis en place de
Inter- desmine, facon définitive)
meédiaires vimentine,
lamines ...
Protéines

fibreuses




protéine

globulaire | EFHRAERHR |73 9 nm MICROFILAMENTS
./ (MF)

NI

orotéines i || 25-28m  MICROTUBULES

associees (MT)

ot 18212 nm FILAMENTS

protéine fibreuse | INTERMEDIAIRES

(F)




MICROFILAMENTS

Polyméres dynamiques

et tres impliqués a la
fois dans la Lamina du
o o novaux
morphologie cellulaire (Fﬂayments
intermédiaires
mais aussi dans
les phenomenes Microﬁlaments

d’adhérence et
de motilité
cellulaires.

Microtubules

Micrographie optique a fluorescence
« cellule animale »
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Actine G2
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*L’Actine G représente la sous unité de base des
Microfilaments




Actime G2

I’ Actine G = Actine Globulaire
Elle se présente sous la forme d’un
globule (5 nm de diametre)

monomérique et polarisée

v'Poids Moléculaire: 42-47 kDa (375 acides
amingés)

v'5-10% de la masse protéique dans les
cellules non musculaires (isoforme
Beta/Gamma) et jusqu'a 20% dans les cellules
musculaires (isoforme Alpha) .

Au cceur de ce globule, se trouve un site de
fixation d’une molécule d’ATP qui peut

étre hydrolysée en ADP+Pi

Le nucleotide (ATP ou ADP) est associ€ a un cation

divalent (Mg2+ ou Ca2+) permettant ainsi la
stabilisation de la prot€ine




Actine G: Forme bivalve
délimitant une crevasse

au centre de la quelle se
fixe PATP

Actine G = le monomere
ou la sous unité
de base des M

o~
“»

La Forme Actine G-ADP

se polymérisedifficilement La Forme Actine-ATP

est la forme active
polarisée qui se
polymérise

et permet la formation
de polyméres
filamenteux

<>L’Actine G est capable de fixer et d’hydrolyser ’ATP.

Les monomeres liant de I’ATP vont s’ajouter par autoassemblage plus
facilement que les monomeres associés au nucléotide ADP.



Actine F — Actine Filamentaire
Se présente sous la forme d’un polymere polarise

Les monomeéres d’actine
G-ATP se polymérisent et
s’associent selon un

arrangement hélicoidal

formant un  polymeére #8Y Micro
& @ Filament

Filamentaire: Actine F .

La polymérisation de 1’actine

, i Polymérisation
G est amorcee par [’ajout ; s
2 amorceée par 1’ajout
d’ions Mg2+, K+, Nat, d’ions Mg2+, K+,
selon un processus

réversible ”

Les monomeres liant de ’ATP vont
s’ajouter par autoassemblage plus
facilement que les monoméres
associés au nucléotide ADP.




Microfilaments d’actine

Chaque microfilment est composé de deux chaines torsadeées de
polymeéres d’actine (actine F)

5]

Figures : a) Microfilaments d’actine observés par microscopie
¢lectronique en transmission.
b) Représentations schématiques de I’hélice polarisée

de microfilament d’actine (Par souci de clarté, les monoméres sont représentés
avec des couleurs différentes).




Dynamique des
Microfilamens d’actine

Polymérisation
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les sous-unités vont toutes passer de 1’état Actine G
ATP a I’état Actine G ADP au cours du temps

N

Extremite -

Extrémité +
A état du nucléotide (ATP ou ADP Pi1)

des sous-unités d'actine G correspond a

leur temps de résidence a I'intérieur du Coiffe dATP
microfilament.

Extremite (+)




Extrémité "= § Polymérisation lente

Hydrolyse Dépolymérisation

de I'ATP
%DP
ADP

protéines protéu;es Q Q
associées associées
\op ADP
2 inhibiteurs [P halloidines
Cytochalasines————p,

Extrémlté '+ Polymerzsatmn rapide

Les (MF) sont des polymeres d’une protéine globulaire : D’actine G.
L’actine G non polymérisée a fixé I’ADP. ’échange de ’ADP par PATP
entraine un

en un . L’hydrolyse de PATP

induit la dépolymérisation du MF.
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| L’extrémité (+) a
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La vitesse de polymérisation
Pﬁle+ est supérieure a la vitesse de

Actine-ATP dépolymérisation
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Nucléation Elongation
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A 1'équilibre, il existe un flux de sous-unités d’actine G au sein du filament
d'actine, polymérisant par son extrémité (+) et se dépolymérisant par
son extrémité (-) . C'est le processus de « tapis roulant », au sein du
filament d'actine qui est constamment en mouvement

A Détat d’équilibre, la vitesse de dépolymérisation des extrémités (-)
des MF est exactement compensée par la vitesse de polymeérisation des
extrémités (+)




les sous-unités vont toutes passer de 1’état Actine G
ATP aI’état Actine G ADP au cours du temps

N

Extrémité -

A état du nucléotide (ATP ou ADP P1)

des sous-unités d'actine G correspond a
leur temps de résidence a 'intérieur du qiffa JATP
microfilament.

Extrémité +

‘I’extremite (1)



Régulation de la dynamique de polymérisation
des microfilaments d’actine

Role des protéines effectrices associées aux
microfilaments d’actine

Protéines de

) . Protéines qui
sequestration

favorisemt la

des monomeéres polymérisation

Protéines qui permettent
P’assemblage des
microfilaments

Protéines
motrices

Protéines de Coiffe

Les nucléateurs de 1’actine

Protéines Protéines

d'attache & la W de
Miembrane

cytoplasmique coupure




“*Les MF sont des structures polarisées et trés dynamiques
“*la dynamique des MF permet a la cellule d’avoir une
réaction adéquate et une adaptation rapide a son
environnement et de répondre rapidement aux signaux.
‘*En effet le désassemblage (la dépolymérisation) et le
réassemblage (la polymérisation) des Microfilaments
d’actine sont toujours sous I’effet de stimuli externes

¢ La stabilité et ’organisation des MF sont controlées en
plus des parameétres intrinséques, par de nombreuses

protéines régulatrices.



* Signaux extracellulaires @ les MF en élongation exercent une pression sur la membrane plasmique *
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Régulation de la dynamique de polymeérisation
des microfilaments d’actine
Role des protéines effectrices

Au sein de la cellule, la dynamique de polymérisation de
P’actine est trés complexe. De nombreuses protéines entrent
en interaction avec les microfilaments d’actine. Ces protéines
sont appelées protéines effectrices de la polymérisation et
sont classées selon leur mode de liaison a ’actine

Ces protéines effectrices controlent : la polymérisation et la
dépolymérisation des MF, leur organisation dans la cellule,
leur interaction avec des protéines membranaires, ou comme
dans le cas des myosines, elles sont responsables des
mouvements des MF.




Sequestratlon tablllsatlon Reseau de mailles IFragmentatlon |

Thymosine Tropomyosine ilamine Gelsoline
severlne

-I- < cofiline

‘ Profiline : . o |
. —— go s coiffe

Tropomoduline
monomeéres MicroFilaments d'actine (MF) CappZ
d'actine G deux actines F

Ancrage .

membranaire
Spectrine Fimbrine .
Dystrophine Myosine I

alpha-actinine

Myosinell

Figure: protéines effectrices régulant la dynamique de
polymérisation des microfilaments d’actine




] Protéines de

séquestration des
monomeres

La Thymosine se lie aux
monomeres d’Actine G , afin
de les maintenir sous forme
de réserve. Son affinit¢ pour
I’actine G-ATP est 50 fois plus
importante que pour 1’actine G-
ADP.

La liaison Thymosine -Actine
G empéche le monomeére

d’actine G de polymériser.

| Thymosine .
: monomeres

d'Actine G libres

ha

!'h‘

monomeres

séquestrés

| Monoméres
d'actine Croissance de
I'extrémité plus

Pas de liaison
Pas de croissance
de I'extrémité plus

Filament
d’actine

|Complexe
| actine-thym

‘(polymérisation

|
. impossible)




O Les Protéines qui favorisent la polymeérisation

Thymosine .. (.0 Profiline

Sequeste D¢l be 9 e 0
- polymerisaton) \ "o / [+ polymérisation
i

La Profiline favorise ' . 0 complexe ActineG-Profiline
I'échange ADP-ATP. ‘ b
onomeres
t;:Actine G-ADP

Le monomere d’actine G-
| Y ).
ADP 1i¢ a la profiline libere R y

\m =croissance rapide de
I’ADP dans le cytosol et le .

I'extrémité+

e Microfilament d'Actine @
MF

remplace par un ATP.




La liaison Profiline -Actine G permet au monomeére d’actine G

~ de polymériser.

La profiline est activée lorsque la cellule a besoin d’Actine G ATP




La profiline intervient |

lors de  situations
nécessitant:
_P’allongement de MF
déja existants

la Polymérisation

urgente de nouveaux ||

MF
Exemple: Formation de
protrusions

membranaires

Podosome

Cortical actin

/" filaments




ATP ADP
A= r—Ar—

., *¢e¢8 dépolymérisation

polyméﬂsatim/' S8 2> \al
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Actine G-ATP /) Actine G-ADP
libre libre

Liberation
actine G

@| O |profiine

Actine G
sequestree ( Q

| :
N

Actine G-ADP
profiline

5
Thymosine B4 ADP B ATP

Actine G-ATP Echange ADP/ATP

profiline

Régulation de la polymeérisation de I’actine par des protéines
etfectrices (profoline et thymosine)



d Les Protéines de Coiffe

Ces protéines participent a la stabilit¢ du microfilament
ou controlent sa longueur , en s'attachant a une des ses extrémités.

= CapZ: Elle bloque la polymérisation en s'attachant a 1'extrémité (+)
empéchant ainsi I’ajout de nouveaux monomeéres d’actine G-ATP.

= Tropomoduline FElle bloque la dépolymeérisation en s'attachant a
I'extrémité (-) empéchant ainsi la libération des monomeéres d’actine G-
ADP.

extremite extrémitée o

«< barbée » « pointue »

L.a coiffe des extrémités barbées des branches
d actine par la Capping Protein (CapZ) empéche
I’addition de nouveaux monomeres et permet ainsi

de contrdler la longueur des MIF.
& gl . Q

CapZ Tropomodu]jne

9'0




Les nucléateurs de ’actine

Force Plasma
membrane

5 % ‘ Small GTPase
o Arp2/3 activator
S - (inactive)
£e

Arp2/3 activator
(active)

Arp2/3

complex
ATP:Actin

ADP:Actin

Recycling

Joo @ — %@

Cofilin

Les MF peuvent étre de simples filaments linéaires, mais ils se
présentent le plus souvent sous forme de réseaux structuraux en raison
de la présence de protéines qui se lient le long d’un MF et permettent a
un nouveau filament de former une ramification.

Le complexe protéique ARP2/3 (pour Actin-Related Protein) favorise
la polymérisation des monomeéres d’actine en MF puis I’assemblage de
ces derniers en un réseau de branches ramifiées a 70° , dans lequel
ARP2/3 est localisé aux points de ramification. En s’allongeant, les
bouts nouvellement créés fournissent la force qui pousse la membrane
vers ’avant.



Q Les Protéines qui permettent
P’assemblage des microfilaments

= Par une liaison latérale entrainant la formation d'un
réseau de filaments paralleles: se sont les Fimbrine

et Alpha-actinine

= Assemblage en réseau par la Filamine, donnant au
cytosol un aspect de Gel. Lorsque ce réseau n'est

plus présent le cytosol prend alors un aspect sol.
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Faisceaux Réseaux de Faisceaux
paralleles ‘ mailles I contractiles

(fimbrine | (fiamine

domaine de liaison
a l'actine




| 1a Fimbrine lie les MF tout en permettant leur assemblage sous [

I forme de faisceaux paralléles serrés [

Microfilaments d'actine ] ﬁms rinel

Domaine /

fixant CaZz™* Fimbrine
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Dans les cellules
intestinales, des
faisceaux de Micro-
Filaments (25 a 30
MF) remplissent les
microvillosités.

“Ces faisceaux
sont a disposition
paralle¢le serré.

* Les faisceaux
des MF des
microvillosites sont
des structures
stables.




= Protéine de liaison latérale ——

| 1a Alpha-actinine lie les MF tout en I

I permettant leur assemblage sous |
| forme de faisceaux parallélesl

I contractiles laches. I

Filament d’actine
L. [ A
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Les microfilaments (d’actine) sont surtout connus pour leur role dans la
contraction musculaire.

Dans la cellule musculaire strice, des milliers de MF sont disposés
parallélement les uns aux autres, sous forme de faisceaux paralléles
contractiles laches, formant ainsi des unités contractiles appeclées
sarcomeres

Figure Coupe longltudmale
d'une fibre musculaire « le
muscle du psoas » de lapin.

Images de

¢lectronique,

microscopie

longitudinale  d'une

fibre musculaire
cardiaque «le
ventricule droity de
rat. Images de
microscopie
¢lectronique,




**Ces unités (sarcomeres) présentent une structure stable et
symétrique: deux ensembles de MF parallcles d’actine s’intercalent
dans un ensemble de filaments plus épais composés de molécules
d’une protéine motrice appelée myosine.

o Les MF d’actine sont maintenus a équidistance les uns des autres
par des protéines de liaisons de type alpha actinine

Cellule

musculaire S 0,5 um
Microfilament el e | (16 000 x)
d'actine— 2 ¥~ 57 LYo til IS TSIV =5
™ @ repfee—piore £ of
Filament A 3\

de myosine

Téte
de myosine

sarcomere




Au niveau du sarcomere, les MF d’actine sont renforcés
longitudinalement par des molécules de type tropomyosine (proteine

de stabilisation) elle protege et consolide les MF en formant un
manchon autour d’eux

Hotne alpha actinine * myofilaments fins

fifte A" (LT “m
iiiil‘%n

* myofilaments épais

& site ATPase actine dépendant
' site de fixation actine

molécule de mysosine




Filaments épais de myosine

DisqueZ Alpha-actinine

@ .

DlsqueZ

I o e g e
R
L) _STIISE eligdd

Cap Z . Filaments fins d'Actine |

Tropomoduline

Figure: schéma d’un sarcomeére de muscle stri¢ montrant la localisation |
des protéines qui coiffent les MF aux deux extrémités (+) et (-).

La coiffe les bouts (+) des MF.

La Tropomuduline coiffe les bouts (-) des MF.

La présence de ces deux protéines a des bouts opposés d’un filament fin
d’actine assure sa stabilit¢ durant la contraction musculaire.




La Myosine une protéine motrice qui s’associe au microfilament

d’actine pour constituer des structures contractiles

Myosine dimérique

Deux types de myosine sont a
des cellules

retenir:

. , musculaires ,
1. Myosine type I: est retrouvee PR T -
dans tous les types cellulaires, globulaires

elle est courte et
monomérique c’est-a-dire
qu’elle est formée d’une courte
queue fibreuse munie d’une

seule téte globulaire

Myosine de classe II: elle a
une forme dimérique. Elle est
formée d’une longue queue
fibreuse munie de deux tétes

globulaires contenant chacune
une ATPase

Myosine
monomeérique

Tete
globilaire

Myosine type II

Partie fibreuse flexible




Les molécules de myosine musculaire type II sont associ¢es par

centaines en faisceaux bipolaires épais situés au milieu des
sarcomeres.

Troponin | Myosin-binding
Troponin C protein C

o-Tropomyosin

Troponin T
\ myofilament
'On&* d'acts
@,
deux tétes actine
globulaires.
queue .?? ]
fibreuse ‘, ‘(é S P S Va myofilament
— ...\A “ ‘VV‘A’”; - - ;, ’ epais de

. myosine




La contraction d’une cellule musculaire résulte, du mouvement,

le long des microfilaments d’actine des filaments de myosine,
lequel a pour effet de raccourcir la cellule.

Iit Le sarcomere comme
- unité de contraction
m
i | état étiré
it > '
1}
-
3.4 um 2

L disque Z | (ligne M

[ filament epo!s “
| (myosine-ll) : “il} : e - —
- | |eTc’r contracte |
ﬂlomcm mlnce oz sy
(octme] :
2,4 pm > =
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Dans d’autres types de cellules non musculaires également, des
microfilaments s’associent a la myosine II : 1ls reproduisent en
miniature, mais de fagon plus rudimentaire, leur disposition dans les
cellules musculaires. Ces agrégats d’actine et de myosine, sont a

I’origine des contractions cellulaires localisé€es.

Un exemple typique de contraction d’actine-myosine II dans les
cellules non musculaires est représenté par le processus de cytodiérese

(cytokinese). A la fin de la mitose, un anneau contractile, constitué

d’actine et de myosine II s’assemble sous la membrane plasmique.

A la fin de la télophase, cet anneau comprime le centre de la cellule en

division pour la séparer en deux cellules filles.




Aster en woie de
desagregation

Erveloppe nucleaire
reconstituee avec
pores wisibles

Les chromosames
Ssont en cours de
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Cwyytoplasme

Reconstitution du
nucleoplasme

CoOrps
iNntermeadiaire >
Restes des

microtubules
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[actine et myosing])
Ui pince la cellule et
farme le sillon de
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| | |

Crivwisiorn du
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Cvytodierese

Figure: Les MF et la myosine II non musculaire sont indispensables

pour le resserrement entrainant I’¢tranglement de la cellule au
niveau de son équateur au cours de la division cellulaire



La myosine monomérique courte = myosine I, permet le transport
des vésicules ou des organites le long des microfilaments a proximite
de la membrane cellulaire.

Sa téte globulaire s'attache au microfilaments et hydrolyse de I'ATP
ce qui permet de mobiliser la myosine. La la queue interagit avec la
vesicule.

La myosine I va marcher le long des microfilaments et la vésicule
sera alors propulsée vers I'extrémité + .

1 S&e de fixation de I‘AT|3 N
& Filament dactine o
Domaine de fixation
‘ ’ : surl'actine
MY°S| ne I Domaine de conversion
(zone mobile)

Sens du
déplacement

membrane
plasmique

Vesicule

Queue

W Myosine I monomérique




La Filamine est une

Protéine d’assemblage en réseau 55\"' y

protéine de liaison qui onm roseau type gol
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microfilament en réseau

de mailles.
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Les MF corticaux: s’organisent en un réseau fibreux de mailles,
de forme tridimensionnelle, situé sous la membrane plasmique a
laquelle 1l est fixé par de nombreux points d’ancrage (la spectrine).
Ce réseau cortical appelé cortex cellulaire est une structure stable
qui aide la cellule a maintenir sa forme. Et donne a la couche
périphérique du cytoplasme sa consistance gélatineuse (gel), tandis
que ’intérieur du cytoplasme est plus fluide (sol) .

Figure : de microscopie Figure : Microscopie de fluorescence
clectronique permettant de visualiser permettant de visualiser 1’organisation
I’organisation des filaments d’actine des micro-filaments d’actine du cortex
au bord avant d’une cellule motile cellulaire (cellules animale)




U Les Protéines d'attache a la

Miembrane cytoplasmique

d La Dystrophine dans le muscle,
U La spectrine, dans les hématies,....

U Ces protéimes attachent le réseau d'actine qui se trouve sous
la membrane cytoplasmique a un complexe protéique inteégré
a la membrane plasmique.

membrane
plasmique

spectrine
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Milieux
extracellulaire

Matrice extracellulaire

Représentation de ’interaction entre ’actine et la dystrophine



Les Protéines de coupure

Les  Protéines de coupure : Fragmine, Severine, Gelsoline,

ADF/Cofiline.

découpent le microfilament en petits fragments ce qui fait passer

le cytoplasme de la phase '""Gel'' a une phase ''Sol"' (liquide)




Les Protéines de coupure -

Gelsoline :

Elle présente une activité potentielle de fragmentation. Activée par le
calcium la gelsoline se fixe au MF et induit un changement de
conformation et une fragilisation de 1’actine F. Cela conduit a la
rupture du filament et a la génération d'une nouvelle extrémite (+) et
d'une nouvelle extrémite (-). La gelsoline coiffe alors I’extrémité (+)
du filament, tandis que 1’extrémité (-) qui reste libre se dépolymérise.
ADF/Cofiline (Actin Depolymerizing Factor):

Se lie préférentiecllement a D’extrémité riche en actine-ADP et

favorise le relargage du P1, ce qui entraine la fragmentation du MF




COUpUre ef
coiffage




Gelsoline e
@ | Désagrézation

Fusion des

Transport vers la
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Exemples de «toxines inhibant la polymérisation ou
la dépolymérisation des microfilaments d’actine »

Exemples de substances

d'origine fongique :

> Cytochalasine: se fixe a
I'extrémité (+) des MF, empéche
la  polymérisation et altere
P’organisation du réseau des MF.
> Phalloidine Molécule produite
par un champignon: I’Amanite
phalloide. Elle coiffe I'extrémité
(-) des MF empéchant leur
dépolymérisation et causant ainsi
leur accumulation dans le cytosol
et donc un dysfonctionnement
cellulaire.

Amanite  phalloide: connue
comme l'un des plus dangereux
champignons vénéneux.

Effet  toxique rénale et
hépatique.
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Microtubule

%

Tubuline _d

Les microtubules (MT) sont des polymeres polarisés de protéines
globulaires appelées tubuline a et tubuline f.




24nm
de diametre

b E--‘Tubuline - Tubuline
Hétérodimere
de Tubuline

200nm - 25 pm
.  de longueur

Ils ont la forme de tube creux de 24nm de diametre dont la
longueur va de 200nm a 25 pm.

Microtubule




1 hétérodimeére de tubuline

(- -

1 protofilament 13 protofilaments 1 microtubule

Cette forme en tube est constituée de 13 protofilaments de
tubuline et chaque protofilament est formé par la polymérisation
d’hétérodimeres des protéines tubuline o et tubuline
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protofilament

13 protofilaments associés
avec décalage et disposés
I'un 3 coté de 'autre

Les protofilaments s'associent avec décalage et se disposent
cote a cote au tour d’un cceur central creux donnant a la
structure la forme tubulaire caractéristique.




Tubuline Béta Hétérodimere de Tubuline

B
- sous uniteée
Tubuline 8 T des MT G
(a’ B) v OOA

Proto-

plus
end
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50 nm g

Extrémité G MiC(II'\z}rl;bule ——

Polymérisation de monomeres de tubuline.

Chaque molécule de tubuline est un dimére constitué d’une
sous-unité de tubuline o et d’une autre de tubuline f.




Liaison forte

l D Diméres pré-assemblés:  ; nr o e
— D tubuline en solution s'assemblent

Activité GAP pour former un

g e . . Dimeére, liant un|
(GTPase Activating Protein) GTP, que seul

la tubuline Beta
peut hydrolyser

Extémite - Extémité +

Dimére 1 Liaisonfable  pimeare 2

Sous unité tubuline 3:  Activité GTPase  gous unité o Activité GAP

la tubuline o lie en permanence un GTP (GTP non
échangeable), tandis que la tubuline f, dotée d’activite GTPase,

lie un GTP qu’elle peut ’hydrolyser en GDP selon I’état du
microtubule.




1 — Polymérisation et Assemblage des Protofilaments
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Polymeérisation — "
2- Association latérale S

de dimeéres 2anm
de tubulines des prototilaments 3- Elongation

du Microtubule

Les microtubules s’allongent par P’ajout d’hétéro-dimeres de
tubuline surtout a Pextrémité +. La polymérisation des MT

nécessite: la présence de Mg?* et de GTP.
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" Les microtubules sont caractérisés par wune instabilité
dynamique qui peut entrainer un raccourcissement brutal et
donc engendrer une force importante.

" La demi-vie moyenne d’un microtubule varie de 20 secondes a
10 minutes dans une cellule animale selon qu’elle est en division
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Organisation

" Les microtubules (MT)

sites de nucléation

constituent un réseau ayant .
o/materlel
pour Centre, le Centrosome ) péricentriolaire

d’ou ils irradient

= [Is s'organisent grace a ce
Centre appelé Centre
Organisateur de Microtubules
= M-TOC, « pour Micro-Tubules
Organizing Center » Centre de

nucléation ou Centre cellulaire



" Les microtubules placent leur extrémités (-) a proximité du

Centrosome et I'extrémite (+) vers la membrane cytoplasmique

Microtu bule

_|_
o OyaLl
centosome

ntrioles

_I_

anneauce
v-ubuline




Organisation du ce
Centre organisate

. “ Reéticulum Réticulum
Centrosome : masse rugueux Rasa

finement granulaire a |
partir de laquelle les \
microtubules ravonnent
contient une paire de¢
centrioles destinés a
former le corpuscule
basal du flagelle

et des cils. |
CYTOSQUELETTE: squelette |
qui maintient la forme de la
cellule et joue un role dans
la motilité; constitué de
structures protéiques.

Microfilaments

Filaments intermédiaires —

Microtubules | ¢ f g\’ L

4/(

Microvillosités:
projections |
augmentant ia ”

surface de
Ia cellule.

Le Centrosome est une masse finement granulaire située prés du noyau.



Organisation du cen

Centre organisateur

“*Le centrosome (le Diplosome) est composé de deux centrioles,
plus le matériel pericentriolaire

¢ Les deux Centrioles dans une cellule qui n'est pas en division
seront disposés perpendiculairement 1'un par rapport a I'autre,
solidarisés par des liens protéiques.

centrosome
matrix

Les 02 Centrioles
disposés
perpendiculairement
I'un par rapport a
I'autre

centrioles

200 nm



" Le centriole correspond a un
petit cylindre de 0,2 microns de
diameétre sur 0.5 microns de
longueur

* Chacun comporte 9 triplets de
microtubules et wun doublet
central

" Les triplets périphériques se
lient en rayon de roue reliant le
doublet central.

Triplets de

0,2 microns

microjubules. de diametre
A

d )



9 triplets de
microtubules (A, B, C)
dont seul A est complet
Ponts de nexine entre
les triplets. Structure
protéique "en rayons de
roue” relie les
microtubules A

Structure
en « roue a

' / rayons »
%8 CQ)‘___ nexine

\)
J
9 9

r/'l
B L = /
_Nolew
= :”f‘m
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______________

2 centrioles




Les  Microtubules sont
présents chez toutes les
cellules Eucaryotes a
I’exception des Erythrocytes

Surla membrane
plasmique, des
=" "= glycoprotéines déterminent
le groupe sanguin

<— Dépression centrale

\ : Cytoplasme ou cytosol qui
\~__ »  contient entre autres
— I’hémoglobine mais pas de
noyau

Tpm =1 micron = 1 millieme de millimétre

Une hématie= Erythrocyte = globule rouge




Role des mierotubules

= Formation du fuseau mitotique: Les MT sont, a chaque

division cellulaire, organisés en fuseau bipolaire. La
dépolymérisation de ces MT entraine leur raccourcissement ce
qui assure la mlgratmn des chromosomes aux cellules filles.

metaphase télophase

Centrosame {(centriales non
représentés
H 2 Chromosorme Kingtochore

Aster et microtubules microtubules Microtubules
astraux polaires kingtochoriens

Les 3 types de microtubules du fuseau

Prometaphase Metaphase Anaphase




» Facilitation des mouvements cellulalres grice aux
flagelles et aux cils qui sont des structures stables
construites a partir des microtubules

Les cils ont une structure similaire a celle des flagelles mais sont
plus courts (longueur : cils= 5-10 um. flagelle=jusqu’a 200 pm).
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former le corpuscule
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21, doublet Axonéme ciliaire
# périphérique I

17 p 1 _ bras de ,
12 de microtubules

f7/§ynéine

bras
radiaires

axoneme
ciliaire

membrane
plasmique

v ’/.
.‘f,.
7
e
y
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Corpuscule
basal

|corpuscule
basal

triplets de
microtubules

Figure: Organisation des microtubules dans un cil
(cette organisation est la méme dans un flagelle)



Paire de microtubules périphériques
Bras de dynéine

Membrane
plasmique

L
>

- "-‘“ :r'

e Y

Bras
radiaire

Flagelle
Paire de microtubules centraux

Corpuscule
basal

Microtubules

= Un flagelle d’Eucaryote provient directement d’un corpuscule
basal qui est formé de neuf triplets de microtubules connectes
par de courts segments protéiques.




Doublet de micretubules

externes

Microtubules centraux ﬁ
Nexine #

@
%mﬁ

Coupe transversale

Bras radiaire
Matrice de MAP ‘Gaine protéique centrale

basal

Coupe longitudinale  Coupe transversale (microscopie électronique)

s ’axonéme flagellaire ou ciliaire posséde deux microtubules en
son centre, connectés par des bras radiaires a une couronne de
neuf paires de microtubules porteurs de bras de dynéine.



‘ Microtubule externe incomplet + Microtubule interne complet \
/

Doublet microtubulaire

Bras de dynéine
(Bras externe)

Bras de dynéine
\ (Bras interne)

bras radiaires
(rayon protéique

de connexion)

enveloppe
protéique
centrale

microtubule central

Micrographie légendée
d'une section transversale
de cil

= Les paires adjacentes de MT sont reliées par une protéine de
liaison appelée 1a nexine mais aussi par la dyneine



protéine de liaison

Dynéine
exine

(bras externe)

MT (A)
complety ,
doublets de / ,l*:t

MT “l

Dynéeine
bras” mterne) \ @

rayon
protéique
de connexion

enveloppe
brotéique

centrale
Membrane

plasmique

" Des dynéines forment des bras internes et des bras externes. La
tige de chaque bras de Dynéine part du MT complet (A) d’un
doublet pour que le domaine téte-Dynéine entre plus ou moins en
contact avec le MT incomplet du doublet voisin.



Les tétes de la dynéine portées par le MT incomplet du doublet
voisin, hydrolysent I’ATP et se déplacent vers D’extrémite
négative de ce MT, cela permet le glissement des doublets de MT
les uns par rapport aux autres.

Noter que le bout + des MT d’un axoneme est situé a son
extrémite distale, alors que I’extrémité négative est située dans le
corpuscule basal.

' 'l'l A' "" l' 'I'

-+ -
Hydrolyse de ’ATP (dyneine) = mouvement vers -




La présence de la protéine d’interconnexion appelée nexine assure
que ce glissement soit converti en courbure et induit ’incurvation
caracteristique de I’axonéme.

point fixe bras de Ia dynéine
P(.)qt de nexine deplacem?nt B courbure \
=liaison entre de Ia dynéine

les doublets

- g P

B g o o s SRS o W

B2 AC 0 OC 6 O O )
ettt a TP %% s
2SS S5SNI

N
e IO I IO
S IR G I0ICT

g =]

.... 5T RS 555585 85L5250558% P P B PO Y,
Point fixe £ point fixe
Fixation de Corpuscule basal

Dynéine au
MT complet (A)

Figure: le déplacement de la Dynéine vers ’extrémité (-) des MT (B)
provoque la courbure de I’axoneme.
La nexine permet la liaison des doublets de MT adjacents.




> En cas d’absence de protéines de liaison « la nexine », les deux
«tétes » de dynéine d’un doublet (alimentées par de ’ATP) tireraient et
relacheraient en alternance le doublet adjacent, et ce mouvement de
marche pousserait ce doublet vers le haut. Au lieu de fléchir, les doublets
glisseraient I’un par rapport a ’autre.

» L’absence de dynéine dans les flagelles et les cils les rends
immobiles, cela conduit a une stérilit¢ masculine et a des infections

pulmonaires fréquentes.

A
Protéines de liaison a l'intérieur | ggerr?ilcerStubules 5 | ATP
du cercle des doublets périphériques /;}X{K ATP > B{\E\J/f
~ K ﬁ <
P >— — 3
= — = - =
>— e >— 4
5>— Ancrage > >— 2
>— dans la cellule .3‘\“ “ K
etecas . >
S D= | | < < s . : — Dynéine S .

Courbure de I’axoneme en cas de | Nfouyement des doublets de MT en

¢ néine et nexin .
p.res.ence de C,ly cme € ,de CXINC 1 lcas d’absence de « nexine »
ainsi que d’autres points fixes
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Role des microtubullies

=s.es Microtubules assurent \
le transport directionnel
des matériaux au sein

| méme de la cellule

Dans la cellule, les
déplacements  polarisés  se
produisent le long  des
microtubules grace a I’action de
moteurs moléculaires
spécifiques qui  permettent
d’acheminer divers composants
moléculaires (organites,
vésicules....) vers la périphérie
ou le centre de la cellule.




Les moteurs moléculaires sont représentés par des protéines
motrices associées aux MT et appartenant a la famille des
kinésines ou a celle des dynéines. Ces protéines sont capables de

produire une force responsable des mouvements orientés de
molécules, de vésicules ou d’organites le long des microtubules.

> Les kinésines, transportent les organites vers les
extrémites <<+>> (vers la périphérie) (Transport Antérograde)

» Les dynéines les transportent vers les extrémités
K-> (Transport Rétrograde )

Ant(%rograde
Retrograde BCEC
C Membrane
Noyvau

% | cytoplasmique

s, ~ e e T Dovesssr 9»-....‘ s ~ -._.«- . : - - e -

~ S, P, e s, “vonoen Mmoo et S e

microtubhbwule



Deux tétes identiques se fixant sur les MT
et possédant SN
une activité ATPasique

Une tige a Pextrémité
de laquelle se fixe
le matériel a transporter

-

%. Complexe protéique '-U‘

I Kinésine adaptateur ——__—D_ynéine

Ces protéines sont des hétéropolymeres organisés en trois
domaines :

— deux tétes identiques se fixant sur les microtubules et possédant
une activité ATPasique ; (L’hydrolyse de PATP est nécessaire au
déplacement des protéines motrices le long des MT).

— une tige a Pextrémité de laquelle se fixe le matériel a transporter
+ un complexe protéique adaptateur. Exemple: le complexe
protéique de la Dynactine dans le cas de la dynéine.




Moteurs
moléculaires. Le
transport de vésicules
dans la cellule se

fait a I'intervention

de molécules de
connexion telles que le
complexe de dynactine
montré ici; celles-ci
tixent la vésicule a une
molécule motrice, telle
que la dynéine, qui

se déplace le long de

microtubules.

Vésicule

- Autres
4 protéines

' associées

= 3

Complexe
de la
dynactine

Microtubule
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I('"n

£
.
Vésicule ﬁ
ATP - J

Récepteur (situé sur I’organite)
lié a une protéine motrice

Protéine motrice Microtubule
(kinésine ou Dynéine  du cytosquelette
alimentée par PATP)

Déplacement des organites dans la cellule le long des
microtubules.

Les protéines motrices (Kinésine ou Dynéine) fixées aux
récepteurs des organites font glisser ces derniers le long du MT.



remaniements

du cortex

cellulaire
|

PrPolyvmérisation
d'actine

veéesicule
d'endocvtos

eplacement
retrograde

myosinc

\Endocytose/ N
cellulaire - bramne

| plasmigue Microtubule
[ Dynéine |
Figure: coopération des MF des protéines associées et de la dynéine
lors de I’endocytose.
L’action de la dynamineGTP aidée par la myosine qui glisse le long des
MicroFilaments permet le détachement de la vésicule. La polymerisation
des MicroFilaments entraine la formation d’un réseau entrecroisé en forme
de queue attachée a la membrane vésiculaire postérieure. La dynamique de
polymérisation-dépolymérisation des MicroFilaments a ce niveau assure la
propulsion de la vésicule sans moteur moléculaire. Au dela du cortex
cellulaire les MicroTubules prennent en charge la vésicule qui sera
mobilis€e grace a la dynéine.
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\ ~ Membrane plasmique
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Assemblage du manteau || Formation Formation Désassemblage
du bourgeon | | de la vésicule
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remaniements

du cortex

cellulaire
|

PrPolyvmérisation
d'actine

veéesicule
d'endocvtos

eplacement
retrograde

myosinc

\Endocytose/ N
cellulaire - bramne

| plasmigue Microtubule
[ Dynéine |
Figure: coopération des MF des protéines associées et de la dynéine
lors de I’endocytose.
L’action de la dynamineGTP aidée par la myosine qui glisse le long des
MicroFilaments permet le détachement de la vésicule. La polymerisation
des MicroFilaments entraine la formation d’un réseau entrecroisé en forme
de queue attachée a la membrane vésiculaire postérieure. La dynamique de
polymérisation-dépolymérisation des MicroFilaments a ce niveau assure la
propulsion de la vésicule sans moteur moléculaire. Au dela du cortex
cellulaire les MicroTubules prennent en charge la vésicule qui sera
mobilis€e grace a la dynéine.




* Signaux extracellulaires @ les MF en élongation exercent une pression sur la membrane plasmique *

membrane

Iactivation desg=mm———"
"recepteurs
?-\cmatlon 29 0
es protéines

specifiques

I—>I——~‘

@Les protéines spécifiques ‘ Q ‘ ' Q

plasmique

£ 1
roissance 0
L4

apide des MF
es protéines de *
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nucléation de I’acti ]
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q “ : de PATP -
. ©
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. o r
La Profiine * % Igis;nof;nlg’ezoﬁlme Fig. : Schéma
catalyse ’échange g, & | o C'ActineliésaFATP. @ ¥ décrivant la
ADP/ATP des 0o &g ® o 5) polymérisation du
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& membrane
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'/ cellulaire




Les nucléateurs de ’actine

Force Plasma
membrane

5 % ‘ Small GTPase
o Arp2/3 activator
S - (inactive)
£e

Arp2/3 activator
(active)

Arp2/3

complex
ATP:Actin

ADP:Actin

Recycling

Joo @ — %@

Cofilin

Les MF peuvent étre de simples filaments linéaires, mais ils se
présentent le plus souvent sous forme de réseaux structuraux en raison
de la présence de protéines qui se lient le long d’un MF et permettent a
un nouveau filament de former une ramification.

Le complexe protéique ARP2/3 (pour Actin-Related Protein) favorise
la polymérisation des monomeéres d’actine en MF puis I’assemblage de
ces derniers en un réseau de branches ramifiées a 70° , dans lequel
ARP2/3 est localisé aux points de ramification. En s’allongeant, les
bouts nouvellement créés fournissent la force qui pousse la membrane
vers ’avant.



Gelsoline e
@ | Désagrézation

Fusion des

Transport vers la

s> | [0cale du cortex | ==§p| membrane plasmique | == | membranes
+(Cat++ cellulaire (actinz + myosine " courte °) + Exocytose
y désagrégation . \
Gelsoline localedu == myosine =
. cortex —— monomérique/ e Exocytose
Vésicule cellulaire__. \ / courte _— \_
d'exocytose — N /

+

B
o L

microtubule rescau miCl'Oﬁlament plasmique

de MF d'actine radiaire
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désagrégation " \
locale du 3 myosine —T

cortex — monomérique " — Exocytose

C(‘“lllzlil'("__,o \ / courte I \ /

gelsolin

Veésicule
d'exocytose

\ NG
O" - f + / +

P o =

N / /
F ¥ . chtosol I

| reseaucytosol. membrane /

| 4 de MF / lasmique
Microtubules IFplacemgpt a Exocytose
+ kinésine — B = cellulaire

Figure: coopération de la myosine et de la Kinésine dans le cortex de
la cellule au cours de I’exocytose: les cargaisons sont transportées vers
la périphérie cellulaire par la kin€sine servant de protéine motrice sur les
MT, mais a I’approche de la membrane cellulaire riche en MF le voyage
s’acheve sur ces derniers (MF) ou la traction de la vésicule est assurée par
la myosine servant de moteur moleculaire. La gelsoline activée par la
présence d'ions Ca++ facilite I’acheminement de la vésicule en créant une
dislocation locale des MF du cortex cellulaire.
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substances d'origine exogéne, (poisons)
qui interferent avec la dynamique

des MT:

Exemples :

“*» La colchicine ( alcaloide extrait de
plantes du Genre Colchicum : la
colchique) inhibiteur de l'assemblage
des microtubules. Elle bloque donc la
mitose et est utilisée comme
antimitotique (substance
anticanceéreuse).

“*Le Nocodazole inhibe également
P’assemblage des  Microtubules
utilisée aussi comme antimitotique

Plante: la Colchiu
d’automne

2
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Diametre =8 a 12 nm

Polymére fibreux non
polarlse: Il y a dimeére de protéine
absence de fibreuse
polarisation pour les

filaments FI Protofilament w

intermédiaires. | 8212 nm 3nm

'8-12 nm

2

Sous unités
- 7 protéines
e fibreuses




§{imu@[iw[r@ ef @[r@@muﬁ'n@[m cles

= Les FI sont constitués de sous unités protéiques
filamenteuses, résistantes, hétérogénes et qui
varient selon les types cellulaires

N% Domaine central COOH



Classes de protéeines formants les filaments intermediaires

Filaments Localisation Role
intermédiaires

lamines constituent le groupe le plus Architecture
ubiquitaire des FI. On ne trouve du noyau
les lamines que dans le noyau.

vimentine Cellules mésoblastiques,
fibroblastes

Desmines Cellules musculaires

Cytokeratines les cellules épithéliales: Résistance et
kératine de type acide, kératine impermeéabilité
de type basique

neurofilaments Cellules nerveuses : neurone Armature

axones et
dendrites



Réseau fibreux sous membranaire

Corbeille

Reéseau fibreux intranucléaire

Dans la cellule animale, les FI constituent des réseaux
fibreux rigides autour de P’enveloppe nucléaire et
s’étendant jusqu’a la membrane plasmique
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(] Les monomeéres de protéines filamenteuses sont

entrecroisées selon un systeme d’insertion particulier.

U Ces monomeres ont une extremité N et une C terminales

NH2 COOH




1. Deux monomeres vont s'assembler pour former un dimeére
parallele (les extrémités N et C terminales vont se
correspondre).

NH2 COOH

NH2 b COOH

NH2 COOH
-

- d8 nm




2. Les dimeres eux vont s'assembler en tetramere de
maniere anti-parallele.

A, (00K
(00K "
—p )

L (00N




3. Les tétra-meres vont s'assembler bout a bout avec
I'extrémité C terminale face a l'extrémité N terminale
pour former un protofilament.

OOH
COOH NH2




*08 protofilaments s'enroulent en corde pour former un

filament intermédiaire de 10nm d'épaisseur

.

Deux tetrameres — uratoflament
assembleées bout a bout P

10 nm



@ domaine central (Sucres sites de

(hélice alpha) phosphorylation
(g A4 /
|Monomére| 11 T [

(. <«-arnésylation

{lamines)
I acides aminés hydrophobes I
* extrémités N- et C-terminales

l Dimeére I N
|Tél:ramére I e
orientation C
* opposée

torsade (domaine central) _

. ‘:““ bx:;m >

-~ -‘»“:‘b} T
|--c1<§calag¢J

Protofilament I Plusicurs tétraméres bout 3 bout

protofilament

* Protofilaments

= tétrameres iy

En coupe transversale :
8 Protofilaments
= 1 Filament Intermédiaire
+ protéines associées




IR@II@ des ﬁ]lmmmemtts

Les Filaments Intermédiaires (FI) sont les composants les
plus stables du cytosquelette des cellules animales : Ces
fibres persistent méme apres la mort = demi-vie moyenne

d’un filament intermédiaire est treés élevee
JComme les MF, les FI supportent la tension

(1 Mais contrairement aux MF et aux MT les FI ne contribuent

pas a la motiliteé cellulaire.



Role des {flamemnts

Imtermedinires

intermédiaires (Neurofilaments) des fibres

1 Les filaments

nerveuses renforcent la structure des axones et des dendrites et
Neurofilament

leur donnent une forme caractéristique. @%{?
\ e : - | ' ‘ix °/ éyaxone 10 nm

§
’ Q myélinisé

jk

wu 09

Cellules cérébrales de rat . Les neurofilaments
sont colorés en vert, par immunofluorescence.




Fixation du noyau et formation de la lamina nucléaire sous la
membrane interne du noyau. La lamina joue un role dans le
démantelement de la membrane nucléaire lors de la division.

Filament intermédiaire (lamine) dans le noyau

- lamine

ytoso

Pore nucléaire Y
Enveloppe nucléaire il
(complexe protéique 1

;— appareil de Golgi
I e Enveloppe nucléaire - I i
Chromatine

Noyau REGranuleux




L Dans les cellules épithéliales, les FI fournissent un support
mécanique a la membrane plasmique car ils entrent dans la

formation de nombreuses structures de jonctions cellulaires :
Desmosome et hemidesmosome.

Les Hemidesmosome

Filaments
Intermediaires

Plaque membrane

membrane basaN o b plasmique | Al s

desmosome

cytoplasme

Filaments T
intermediaires

desmoplakine| [ cadhérine

| ibres de collagene

Filaments intermédiaires | biiogoone
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