
HAL Id: tel-01962945
https://theses.hal.science/tel-01962945

Submitted on 21 Dec 2018

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Étude du rôle des protéines GASP dans le
développement musculaire par des approches in vivo et

de prédiction in silico
Victor Gondran Tellier

To cite this version:
Victor Gondran Tellier. Étude du rôle des protéines GASP dans le développement musculaire par des
approches in vivo et de prédiction in silico. Médecine humaine et pathologie. Université de Limoges,
2016. Français. �NNT : 2016LIMO0099�. �tel-01962945�

https://theses.hal.science/tel-01962945
https://hal.archives-ouvertes.fr


���������� �� �������
�����������������������������������

���������������������������������������������������������������������������

�������������������������������
�����������������������������������

� ��������������������������������������������������� �

��������������������������
�����������������������

��������������������

�

������������������������������������������������������������������������������������

�
�������
������������������
��������������������������������������������������������

������������
�����������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������

�������������
�������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������
� �

������������������

�
�������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������
�



�
�
�

�
�

�����������������������������������������������������������������
�����������



�
�
�

��������������

�

��� ����������������� ����������������� ����� ��������������� �����������������������������������

������������������

���������� ���� ����� ��������� �������������� ��� �������� ��������� �������� ��� ��� �����������

����������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��� ������ ��� ����� ����������������� ����������� �������� ��������� ��� ����� ��������� ��������

����������������������������������������

�

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������� ������� ��� ���������� ��� �������� ����� �������� ����� ������

���������������������������������������������������������������������

�

��� ��������� ���������� ������� �������� ����� ���� ����� �������������� ����� ����������

����������������������������������������������������������������������

�

��� ��������� ��������� �������� ����� ����� ���� �������� ���������� �������� ��� ���������������

������� ������������������� ����� ���������� ���� ���������� �������������� ������� ���������� �����

���������������������������������������������������������������������������������������������

�

�� �������� ���������� ��� ������� �� ������� �� ��������� ����������� ��������� ��

������������������������������������������������������������������������������������������

������������

�

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������



�
�
�

���������������

�

�����������

�������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ������ �������� ��������� ��������� ��������� ������� ���� ���������� ����������

���������� ���� ����������� ����������������� ��� �� ������ ������ ��������������� �������� ���

�������������

�

�����������������������

����� �����������������������������������������������������������������������������������

����������� ��������� ��� ���� �������� ��� ������� ������ ������ ��� ������������

����������������������������������������������������������������������������������

����������������������

�

����� ������� ����������������� ���������� ���������� ��������������������������� �������� ���

������������� ������ ��� ���� �������������������������������� ��� ������������������

�����������������������

�

����� ������� ����������������� ����� ������� ������� ��������� ���������� ���������� ���������

���������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������

�
��������������������

����� ������� ����������������� ���������� ���������� ��������������������������� �������� ���

������� ������ ��� ������� ���� ��� ����� ������ ��� ���� ��������� ������������� ������

���������� ���� ��������� �������������� ��������������������� �� �������������������

�������

�

�



�
�
�

�������������

�������������� ������������������������������ ������ �����������������

������ �������������������� ������ ���������������������������

������� ������������������������������������ ������� ���������������������������������

������ ���������������� ������ ������������������������

������� ������������������������������� ������� ����������������������������������������

������ �������������������������� ������ ������������������������

������� ���������� ������ ��������������������������������������

������� �������������������������� ������ ��������������������

��������������� ���������������������������������������������� ����������� �������������

�������� ����������������������������������������� ������� �����������������������������

������ ���������������������������������� ����� ��������������

������������� ��������������������������������������������������������������

������� ������������������� ������ ���������������������������

�������� ������������������������������������ ������� ��������������������

������� ������������������������������������� �

����������������� ����������������������������������������������������������������������������

������ ������������������� ������ �������������������������

������� ����������� ������� �������������������

������ �������������� ������ ��������

������ ����������������� �

������������������� ���������������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ���������������������������������������������

������� �������������������������� ������� ���������������������������������������

������� ��������������������������������������������

����� ������������������ ������ ���������������������������

������� ������������������������������������� ������ ��������

������ ���������� ������ ��������������������

��������� �����������������������������������������������������������������������������������

������ ��������������������������������������������������



�
�
�

�������������������

�

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���� ��������� ��� ����� ���� ������ ������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� �������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������®��������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������



�
�
�

����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������ �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
� �������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��� �����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���� ����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������



�
�
�

��������������������

�

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������� �������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������
�
�

�



�
�
�

�
�������������������

�

����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������ ������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������� ��������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������� ���
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������� ���
�

�

�

�

�

�

�



�

�

�

����������������������
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�
�

�

1



�

�
��� ������� ������������� ����������� ����� ��� ��� ������� ��� ��� ������ ��� ������ ��� ����� ��� �����

������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����������� ����������� ��� ������������ ������� ��� ��� ������������� ���� ���β��� ���� ����

��������� ����������� ��� ��� ���� ������������ �������� ��� ��� ����������� �� �������� ���������� ���

����������� ���� ��� ������� ��� ����������� ����������� ��������������� ���������� ����� ��� ������ ���

���������� ������� �� ���������� ��� ��������� ����������� ����������� ������������� ��� ������� ��� �� ����

�������������� ������������������������������������������������������ �������������������������

���� ������������ ���� ������������� ����� ��� ������� ���� ������� ������ ��������� ��������� ����

������������ �������������� ��� �������� ��� ���� ������������� �������������� ��� �������� ����

����������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ���� �������������� ������������ ��������������� ���� �������� ������� ��� ������ ��� ������� ����

�������������� �������������� ������������� ������ ���� ���������� ���� ������������ ���� ����� ������� ��� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������

�

����������������������������������������� ������������������������������������������������������

��� ������������ ��������������������������������� �� ��������� ����� ��� �������� ������������ �����

�������� ��� ��� ����� ��� �������������� ��� ��� ����������� ��� ���� ������������ ������� ��� ��������

���������� �������������� ��� ���� ���������� ���� ��������� �� ��� ����� ��� ������ ���� ���� ���������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������� ��� �������������������������������������������������������������������

��������� ����� ��� �������� ������� ��������� �� ������� ���� ������� ��� ������� �������������� ����

���������� ��� ����� �������� ��� ������� ������������� ������ ������� ��������� ���� �������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ��� ��������������� ��� ��� ����������� ����� ��� ����������� ���� ����������� ������ ��� �������

���������������������������������������������

��� ������������� ��� ��� ������ ��� ������ ��� ��������� ��� ������������ �������� ��� �������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

������ �� ��� ����������� ��� ������� �������� ���������������������������������� ������������� ��� ���

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

2



�

���������������������������������� ����������������������� ���������������������������������� ���

������� ��������� ������������������������������ ������������������������������������������������

���� �������� ���� ������� ���������� ����������� ���� ��������� ���������� ����� ������� ������ ���������

���� ��� �������������� ��� ������� ����� ���� �������� �������������� ���� ���� �������� ���� ���

�������������� ����������� ���������� ����� ��� ��� �������������� ��� ������� ��� �������� ����������

�������������������������������������������������������������������������������������������

�

���� ���������� ����� ����� ������� ����� ������� �������� ��������� ��� ����������� �����

���������� ��� ��������� ��� ���������� ������������ ���� ������ ��� �������������� ���� ���β�� ��� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ������ ��� ������������ �� �������� ���� ������ ����������������� ���� ���� ��������� ������������

���������� �������������� ��� ���� ������� ��� ���� ������ ������������ �� ������� ��� ����������� ���

������� �������������� ��� ���� �������� ���� �������� �� ������ ��������� �� ��������� ���� ��������

�������������� ��������� �� �������� ��� ���� ��������� ����� ����������� ���� ��������� ��������������

��������� ���� ������� ����� ��� ��� ���������������� �������������� ����� ��� �������� ������� �����

������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������� �� ����� ��� ����������� ���� ���� �������������� ���� ��� ������� ����� ���������� ����

���������� ������������ ����������������� ��� ������� ���� ���������� ������������� ��������������� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ���� ������ ���������� ����� ���� ���������� ������������ ���� ������ ���� ��������������

���� �������������������������� ������� ��� ������������� ��������� ����� ��� �������� ���������� �����

���������������������������������������������������������������������� ���������������

�����������������������������������������������������������������������������������������

�

����������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������

�

�

3



�

�����������������������
�

�

�

�

�

�

�

�

�

� �

4



�

�

��� �������� ���� ���������� ������������ ���� ��������� ��� ����� ���������� ���������� ��

�������������� ����������������� ��� ���������������� ���� ���������� ������������

��������� ���� ���������� ����� ���� ������� ������������ ��� �������������� ���� ������������� ��� ���������

�������� ��� ��� �������������� ���� ������������� ������� ������� ����� ����β�� ������ ���

���������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�

��� ��������������������������������������������������

����� ��������������������������������������������������������

��� �������� ���� ������ ��� ��������� ������ ��� �������� ����� ���� ���������� ����� ��� �������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������� ������������������������ �������������������� �����������������������������������

��������������������������������������� �������������������������������������������������������

������� ������ ���������� �� ���������������������������������� ������������ ����� �������������� ���� �����

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���� ����� �������� ���� ��������� ��������� ����������� ���������� ����������� �����

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������� ��� ������������� ��������������������������������������������

������������������� ������������������������������������������ ��������������������������������

������������������������������������������������������������

�

�

�

�

��������������������������������������������������������
��� ��������� ������� ���� ����������� ��� ����� ��� �������� ����� ����� �������� ����� ����� ��������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������

�� ���������������������������� ������������� ���������������������������� ����������������� ���������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������
�

5



�

���������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��������� ���������� ������ ���� ��� �������� ���� ���� ��������� ����� ������������� ����

����������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���������� ��� ��������������������� ������� ��� �� ����������� ���� ��� ������� �������� ������� ���

��������������������������������������������������������������

��� ������ ��� ����� ������� �� ���������� ��� ����� ���������� �� �������� ��������� ���� ���

��������������� �������� ���������� ��� ����� ������ ��� ����� ������� ��� ������� ���������

������������������������

�

����� �������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������β������������������������������������������

����������� ���� �������� �������������� ����������� ��� ����� ������� ����� ��� ������� ��� �����������

�������� ��� ������� ����� ��� ������ ����� ��������� ������� ���������� ��� ����������� ��� ���

������������������������ ������ ��� ������������� ���������� ������ ��� ����� ����� �� ����� ���

����������������� ��� ����� ������� ��� ���� ���� ����������� ������� ��������������� ���� ����������� ���

������������ ��������� ����� �������� ��������� ������������ ���� ������ ��� ����������� ��� ��� ����� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ���� ���� ����������� �������������� ����� ��� ���� ���� ���������� ���� ������������ ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������� �������������� ���������������������������

�������������� ����������������������������������� ���������������������������������� ���������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������

�������� �������� ��� ������������ ������ ����� ���� ������� ����������� ���������� ����������� ������ ���

���������� ����������������� ������������ ��������������������������� �������������� ��������������� ���

������������� ���� ������ ���� ���������� ����� �������� ��� �������� ������������������� ����� ����

�������� ���������� ��� ����������� ��� ����������� ������ ��� ��������� ������ ��� ��������

���������������������

������������ ��� �� ���� ������� ���� ������� ��� ������� ����� ���� ����������� ������� ���� �����

��������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

����������� �������������� ��� ����� �� ����������������������������� ������������ ��������������

6



�

����������������������������������������������������������������������������������

����������� �����������������������������������������������������������

�

��� ���������������������������������������������������������������������
�

����� ��������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��� ����� ���� ��� ��� ������� ������ ����� ��� ���������� ��� ����� ��� ���� ���������� ������ ���������

��������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������

�

����� �������������������������������������������

��� ���������� ����� ���� ���������� ������ ����� �� ��������� ����������� ������������ ��� ����� ����

���������� �������������� ��� �������� ����� ��������� ��� ���� ��������� �������� ����� ���������� �����

��������������������������������������������������������

�

������� ����������������

��� ���������� ���������������� ������ �� ������������ �� ���������������������������������� �����������

�������� ������ ��� ������� �� �������� ���������� ������� ��� ������ ����������� �������� ���

��������������������������� ��� �������� ��������� �������� ��� �� ��� ������� ������� ��������� �����

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ���������� ��� �������� �������� ����� ���������� �������� ���� ���������� �����

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ����� �� ������� ��� ����� ������� ���������� ���������� ���������� ��� ����������������� �����

7



�

���������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

�

�
����������������������������������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

���� ��� �������� ���� ������ ��� ���������������� ��� ������������������ ���� ���������� ����� ����� ����������

������������� ���� ������ ������������������� ���� ���� ����������� ������������������ ����� ��� ������� ������ ���� ����

��������������������������������� ������������������������������������������������������������������������������

���������������

��� ���������� ������� ����������� �� ������� �� ���� ������ ��� ����������� ������ ��� ���������� ����� ����������� ��

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������

������� ����������� ��� �������� ����� ��� ���������� ����� ����������� ��� �������� �������������������� ���

���������� ������ ����������� ��� �������� ����������������� ���� ����������� ������ �������������� ���� �����

������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������

�

8



�

�

�

���� ���������� ���� ������������ ��� ����� α������������ ��� ���������������� ����� ����� ���� ������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

������� ��� ���������� ���������� ��� ������� ��� ����� ������������ ������������ ��� ����� ������� ���������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����� ���������� ���� ������� ���� ���� ������������ ��� ����� ����� ���� ����� ���������

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������β�������������������

���� ����� ������ ������������ ���� ��� ����������� �� ���� ���������� ��� ��� ���������� �������� ����

������������������������ ��� ��������������������������������������������� ���� �������� ����������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����� ���������������� ���������� ���������� ��� ������������������ ��������� �������������

�������� ������������ ���������� ������������������������� �������������������� ����� ��������������

�������

������� ������������������������������

��� ������������� ����� ��� ����� ���������� ��� ���������� ��� �������������� ����������� ��� ��� ���

���������������� ����� ��� �������� ������� ��� ������� ��� ���������� ������ ��� ����� ����� �� ������� ���

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ��� ��������� ��� ��� ������������� ��������� ��� �� ����� ���� ��������� ��� ������ ���������

����������� ��� ��� �� ��� �������� ��� ������ ������� ��� ���� ������ ���������� ������� ��������

������������������� ���� ���������� ��� ������������ ��� ���� ���������� ��� �������� ���� ����������� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ����� ����� �� ��������������� ������� ���� ��������������� ������������ ������� ���������

����������� ������������ ���� ������ �������� �������������� ��� ���������� ��� ���������� ��� ��� ����������

��������� ������ ����������� ��� ������������� ��� �������� ������������������� ���� ���������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����� ���������� ������������� ������ ���� ���� ��������������� ����� ������� ���� ���������� �� ��������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������

9



�

�

�
�

�
�

��������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������

�

�

�
�

������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������β���������

�� ��������� ��� ��������� ��������� ������������ �������� ������� ������� ��� ���������� ��� ���������� �� ���

���β� ��������������������� ������������������������������������������������������������������ ������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������β���

�����������������������������������������������������

�

�

������ ���������������

��� �������� ����� ���� ���������� ����� ��������� ������ ���� ��������� ������������ ����� ���

�����������������������������������������������������������������������

�

������� �������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ��� ����� ����� �� �������� ���� ��� �������� ������� ��������� ��������� ����� �������� ����

Follista(ne+

FLRG+

+

GASP%

+

Agrine+

Hevine+

Se+lient+et+inhibent+l’ac(vine+et+les+TGFβ+

Inhibent%spécifiquement%la%myosta9ne%et%GDF11%

N’inhibent+pas+l’ac(vine+et+les+TGFβ+
+

10



�

���������� ��� ����� �������� ���� �������� ��� ��� ������� ������� ��� ���� ���������� ���� ������ ������

����������������������������� ������������������� �������� ����������� ���������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ����� ����� ������� ����� ������ ������ ����� ������������ ���������������������� ����������

�����������������������������������������������������������������

�

������� ���������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������� ���

������������������������������������������������������������������������������������������������

�

�

�

�

������������������������������������������������������������������������
���� ���������� ���������� �������� ������ ������ ������ ���� ���� ���������� ��� ����������� ���� ���� ���

������������ ������������������� ���������� ���������������������������� �������������������������������

����������� ������������������������������� ���������� ��������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������

����������������������������������

11



�

�

�

���� ��������� ���������� ������������ ���� ������ ������������ ������� ������ ��� �������� �������� ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

��� ������� �������������� ���� ��������� �������� ����������� ������ ��� ��� ��������� ��� ����������� ����

��������������������������������������������������������������������������β�����������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

������������ ���������� ��� ������ ������������� ��� ������� ���� �� ���� ���������� ��� ������ ���

��������β ����� ����� ��������α ����������� ����������� ����� �� ����� ������� ��� ����� ��� ��������β

������������

�

�

�
�

�����������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������β����

������������α��������������������������������������������������

���������������������������������

�

�

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ������������ ������������ ��� ������� ���������� ��� ����� ������ ��� ����� ���� ��� �������������

������ ������ ��� ����������� ��� ������������������ ��������� ��� �������� ��� ������� ����� ���

����������� ��� ��� ����������� ��� ��� ����� ���� ��� ���������������� �������������� ������ ��� �����

12



�

������������ ��� ���� ��������� ���� ��� �������� ���� ��� ����� ��� ��� ������ ��� ����������� ��� ���

������������ ������� ����������� ��� ������������������ �������������� ���������������� ��� ����������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ����� ������ ���������������� ����������� ��� ����� ������� ����� ������ ������ ��� ��������

�����������������������������������������������������������������������

�

�

��������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������� �����������

�

�

����� ������������������������������������������������������

���� ���������� ����� ����� ���� ���������������� ������ ���������� ��� ��� ����� ���� ��������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���� ��������� ����������� ��������� ��� ���������������� ������� ������ ���� ���� ���� ��������

�������������� ����� �������� �� ���� ����������� ���� ���� ��������� ���������� ������������ ���

��������������������������������������������������������������������������������������������

������� ����� ������ ������� ��� ������������� ����� ��� �������� ���� ������� ���� ������������� ����

�������� ����� ��� ����� ��� ����������������������������� ���� �������� ������ ������ ������ ������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

����� ������� ������� ���� ������ �� ����� ������������� ���� ��� ������� ����� ��� ����������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������

� ������� ����������������� �������������������������������

������������ ����������� �� �������� ���������

�������� �� ������

�����������

������������������������

��������

�������������������

����������� ����������� ��� ���

����������

��������������������������������

���������������������������������������������

������������� � � �������������������������������������������������������������

������������������ ������ ����������� ���� �� ������

����������

������������������������

�� ���� ������� ������ �� ����������� ������� �� ��������

������������ ������� � ��������������������������������

�������������������������������������������������������������

������������������������������������

13



�

�

���� ������������������������������������������ �����������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������

�

�����������������������������������������������������������������������
�

�

�

14



�

�

�

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ������������ ��� ������� ������������������ ��� ������� ������������������������ ������� ����

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������� ���������������� �������������������� ������������������������ ������������ ������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

������� ��� ��������� ���� �������� ����� ��������������������������� ����� �������� �������� ������� ����

����������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ���������������������������������������������������������������������������������� ��������

������������������� ������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������� ���� �������������������������������������������������

������� �������������������� ���� ����������� ������������������������� ��������� ������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ���������� ��������� ����� ���� �������� �������������� ��� ���� ���������� ����� �������� ��������

������������� ��� ����������� ����������� ��� ��������� ��� ����������� ��������� ��� ������������ ���� ��������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ��� ���������� �� ������������������� ������� ����� ��� ������ ��� ����� ������ ���������� ��� �������� ����

������������������������������������������������������������������������

�� ���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������� �� ��� ������� ������������� ������� ������� ���� ��� ����� ��� ����� ���� ����������� �� ��� �������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������

��������� �������� ��� ���������� �� ����� ��� ����� ����� �� ���� ��� ���������� �� ������������������������ ��

������������������������������������������������������������������������������������������

�

�

����� �����������������������������

����� ��� �������� ���� ����������������� ���� ���������� ����� ���������� ��� ����� �������������

���������� ��������� �������������������������������������� ���������������� ���������������

��� ����������� ����������������������� ���������� ������������ ���� ������� ��� �������� ���� ����

������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������� ����������������������������������������������������������������

������������������������������������������������

15



�
�
�

�

�

�

�

�����������������������������������������
�� ������� ����� ����� ������� ���� ��������� ������� ��� ��� ��������� ��� ���� ������� ������� ����������������

��������������������������������������� �������������������� ������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������

���� ��������� ����� ��� ��� ������� ��� ����� ��������� ��� ����� ������� ��� ��������� ��������������� ����

������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������ ��������������������� �������������������������

�������� ��� ������������ ��� ��� ��� ���� �������� ��� �������� ������� ��� ���� ��� ���������� ����� ����������� ���

�������� �������������������� ��� ���������� ������� ����������� ��� �������� ����� ��� ���������� �����

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ��� �������� ����� ��� ���������� ������ ����������� ��� �������� ���������������� ��� ���

���������������������������������������������

�����������������������������������

�

�

��� ����� ������ ������ ����������� �� ��� ������������� ���� ���������� ����� ������� ������� ���

������� ��� �������� ������ ������� ���� ������ ���������� ���� �������� ����� ����� ���

�������������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ����������� ��� ������� ������ ����������� ������ ������� ��� ������� �����

����������������������������������������������������������������������������

�

�

�

�

�

16



�
�
�

����� ������������������������������������������������������������������

�

������� ������������������������������������������������������������������������

���� ���������� ����� ���� �������� ���� �������� ���� ��������� ������������ ���� ����������� ����

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ����������� ����� ���� ��� ����������� ��������������� ��� �������� ��������������� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������

�� �������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������� ���

�������� ������ ������ ��� ��� ������� ������ ������ ��� ��� ������������������ ���� �������� ������

�������������������������������������������

�� ���������������������������������������������������������������������������������

��� �������� ���� ����������� �������� ������������������� ��� ������� ����������� �� ���� ����������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��������������� ������� ����������� ������ ������������������� ������ ���� ������� �������

�����������������������������

���������� ����������� ��������� ���� ���� �������� ����� ���� ����������� ��� ���� ������� ��� ����

��������������������� ��������������������������� ������������ �������������������������������

����������������������������������������������������������������������������

�� ����������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������� ���������������� ��� ����������������������� �����������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������

�� ������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������

�� ������������������������������������������������������������������������������������

17



�
�
�

����� ��������������������� ������� ������������� ���� ��������� ��� ������������ ���� ���������������

���������������������������������������������������������������������������

��� �����������������������������������������������������������������������������������

����� ���������� �� ��� ��������� ���� ���� �������� ���������� ��� ���������� ������� �������� ��� �������

����������� ����������� ������������ ����� �������� ���� ��������� ������ ���� ������ ��� �������

������������ ���� ����������������� ������������� ���� ��������� ���� ���������� ��� ��� ��������

�����������������

�� �������������������������������������������������������������������������������

�������������������� ��������������� ����������������������������������������������� ���������

�����������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ���� ������ ��� �������� ����� �������� ���� �������� ������ ����� �������� ���� ���� ������

����������������������� ��������������� ��������������� ���������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������

����� ���� ���������� ����� ��� ����� ��� �������� ������� ����� ����� ��� �������� ���� ����

��������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������� �� ���� ���������� ����� ��� ������� �������� ������� ��� ��� ��������� �������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���� �������������������������������� ���������������������������� ������������������������ ���

�������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ������������ ��� ���������� ������ �������������������� �������� ������ ��� ������� ����

��������� ������������ ��� ������� ���������� ����������� �������� ���� ���������� �� ������������ ��

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������

������� ������ ������ ���� ������� ��� ������� ����� ��������� ����� ��� ��������� ������� ��� ���

����������� ������ ���� ��������� �� ������� ������� ��� �������������� ������������� ��� ��� ������

18



�
�
�

������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������

�

������� ��������������������������������������������������������������������

���������������������������������������

�����������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������

��� ��� ������������� ���� ���β� ����������� ��� ����� ����� ��������� ��� ����� ������� ������ ������

�������� ��������� ����� ��� ��� ��������� ����������������� ������������ ����� ������������������

������������������ ����������������������������� ������ ��������� ��� ��������������β�� ��� �����������

���� ��� ��� ������� ���� ��������������������� ��� ����������� ����������� �� ��� ������������

��������������������� ������ ���� ������� ���β�� ��� ����������� ���� ������������ ������ ����

����������������������������������������������������������������������������������������

�������������������� ��� ������������ ������������� ���������������� ������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������

����������������������������������������������� ���������������������������������� �����������

���������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ������������ ��������� ��� ������� ��� ��� ������� ���� ������� ������������� ��� �������

������������� ��� ����� ����� ��� ������������� ��� ��� ����������� ������������ ���� �����������

�������������������� ������ ���������������������������� ������������������������������������

��������� ��� ����� ����� ������������ ��� ���������� ������ ��� ����� ����� �� �������� ��� ����� ����� ��

����������������������������������������������������������������������������������������������

������� ���������� ����� ��� ����������� ����� �������������� ��� ������� ����������� ���� ����

���������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ��� ��������� ��� ������������ ��� ��� ������������������ ��������� �������������� �����������

��������������������������������������������������������������������������������������������

19



�
�
�

���������� ����������� ��� ����� ����� �� ����� ��� ��������� ����� ��������� ������������� ��� ���

���������������� ���� �������� ���������� ��� ��� ���� �������� ���� ������������ �������� ������

������������� ��� ��� ����������� ��� ��� ���������������� ��������� ���������� ��� ����� ������� ���

����������� ����� ���������� ��� ����� ��� ������� ��� ������ ��� ��� �� ���� �������� ���� ��� ����

����������� ������� ��� ������ ���������� ��� ��� �������������� ���� ��������������� �������� ��� �����

�������

�

�

�

�
�

�����������������������������������������������������������������������������������
���� ���������������������� �������������� ����������������������������������������� ������������������

������� ��� ��� �������� ������������ ��� ������� ��� ����� �������������� ���� ��������� ��� �������� ��������� ���

���������������������������������������������������������������������������������� ���������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

������ ��������� �� ������������� �� ������ �� �� ���� �� �� ������ �� ����� �������� ���� �� ���� ��

��������� ������ ��������������� ����� ����������� ����� ����������� ��� �������� �������� ��� ������������

������������������������������������������������������� ����������� ����������������������������������

����� ���� ������� ���������� ����� ��� ����������� ��������� �� ��� ���������� ��� ���� �������� ���� ��� �������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������

20



�
�
�

����������� �����������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

������ ���������� ��� ��� ��������� �������� ����� ��� �������� �������� �� ����� ����� ��� �������� ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

�� ���������� ������������������������������ ��������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

���� ������� ���� ���� ���������� ��� ��� �������� ���� ������������� ������ ���� ��� ������� ����� ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���� ���� ���������� ��� ��� ����� ���� ����������� ��� �������������� ��� ��������� ������� ��� �����

������� ��� �� ���������� ���� ������� ����� ��� ����������� ���� ���������� �������� �����������

������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ������������ ��� ���� ������ ��������� ��� ����������� ���� ����� ��� ������� �����������

������������������������������������������ ��������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������

��������������������β���������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������

�

����������� ������

����������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������β������������������������������������ ��������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������

��� �������� ������ ������������ �������������������������������� ��� ��������� ��� �������������

��������������� ���������� �������������� ��� ���������������������� ��� ����������� ��� ����������������

���������� �� ��� ������������ �������� ���� ����������� ��� ������������ �������� ��� ����� ����� ��

�������������������������������������������������������������������������

�

�

�

21



�
�
�

�

�
�����������������������������������������������������������������������������
��������� �������������� ����� ������������� ����� ��� ����� ���������������� �������� ����������������������

��������� ������� ���������������� ����� ��� ���������� ������ ��� ����������� ��� ��� �������� �������

�����������������������������������������������

��� ������� ���� ������ �������������� ������ ��� ��������� ������� ��� ��� �������������������������� ��� ���������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ����������� ��������� ������������ ���� �������� ��� ��� ������ �� ���� ����������� ��� ��� ����������� ����

���������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������

����������������������������������������

22



�
�
�

�

������� ��� �� ������ ������� ��� ����������� ���������� ������� ��� ��������������
�������������
���� ������� ���������� ����� ������ ����������� ���� �������� �������������� ����� ���� ���� ������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������� ��������������������������������

��������������� ������������������������������� ����������������������������������������������� ����������

����� ��� ������������ ����� ���� ������� ���������� ����������� ����������� ���������� ���� �������� ����� ���

����������������������������������������������������������������

������������������� ��� �������������������� �������� ����� ������������ ���������� ������������ ������ ��� �����

��������������������������

�

��� ��������� ��� ������ ����� ���� ������� �������� �� ���� ���� ��������� �� ������ ��� ��� ����������

����������� ���� ������� ���������� ����� ������� ����������� ���� �������� �������� ���� ����������

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ���������� ����� ������ ��� ��� ����������� ��������� ����� ��� ����������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ����������� ��� ������ ����� ���� �������� �������������� ���������� ���� ��� ����������

����������� ����� ���� ������� ��������� ��� ���������� ����� ��� ������������ ����� �������� ����

�������������������������������������������������������������������������������������������

23



�
�
�

������������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ���� ���� ���������� ������ ���������� ���� ��������� �������� ��������� ����������

���������������������������������������������������������������������������������

�

�

�
�

��������������������������������������������������������������
��� ��� ����� ��� ������� ��� ������������ ��������� ������ ������� ����� �� ������ ������ ������� ������ ��������� ����

������������� ��� ��������� ���������� ����� ��� ������� ������ ��� ���� ������� ��� ��������� ���������� ����� ���

������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������

�

�
�

��������� ������ ���� ���������� ����� ����� ���� ���������� ����������� ���� ������ ��� ���

�����������

����������� �������������������������������������������������������������

������ ���� ������� ���β�� ��� ����������� ��� ������ ���������� ������ ���������� ���� ��� �����

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������� ���������� ��������������� �������������������� ����� �� �������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������β���������������������������������������������������������������

�������������� ��� ������������� ��� ����������������� �������� �������������������������β� ���

24



�
�
�

����������� ��������������� ��� ������� ����� �������� ���� ��������� ���� ����������� ������ ���

��������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ���������� ��� ����� �� ����������������� ���� ���β������� ����� �������� ������ ����������

�����������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ����� ��������������� ����� �������� ��� ������� ������ ��� ���������������� ������

�������������������������������������������������������������������������������������������

����� �������� ���� ������� ������� ��������������������� ���� ����������� ������������� ���

�������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������

�
�

�

�
�

�������������������������������������������������������������������������
������� ���� ���� ���� ����� ����� ��������� ����������� ��� ���� �� �������������� ��� ��� ��������� ������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ��� ������� �������� ��� ��� ����������� ��� ��� ����������� ������ ��������� ���� ������ ��� ���������

���������������������������������������

�������������������������������

�

�

����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

�������������� ��� ������������ ��� ����� ���� ����������� ������ �� �������������� ����� ��� �������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

25



�
�
�

�

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

������� ��� ����� �������������� ������ ��� ��������� ������� �������� �������������� ��� ��� ������� ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

����� ��� ��������� ������������ ���� �������� ������������������ �� ����� ����� ����� �����������

����� ��� ������� ��� ����������� ������ ���� ������� �������� ��� ����� ������� ������ ��������� ����

��������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������

�

����������� ������������������������������������������������������������

��� ������ ���� ���� ��������� ������ ��� ������� ����� ������������� ��� ������������ ���� ��� ����

����������� ��� ��� ��������� ������� ��������� ��� �������������� ���� ��������� ������� ����

����������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ���������� ������� �������������� ��� ���� ������� �������� �� ������� ��� �������

��������� ��� ��� ������� ��������� ������ ��� ������������ ������ ������ ������� ���� ����������

�������������� ��������� ����� ���� ������� ��������� ���� ���� �� ���� ��������������� ��� ���

������������ ������������ ��� ��� ��������������� ���������� ������� ���������������� ��� �������

������� ���������������� ��� ����������� �������� ������������������� ���� ��� ����� ������� �����

�������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ������� ���� ���� �������� ���� ��������������� ����� ������������� �������������� ����� ����

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���� ����������������������������� ����������������������������� ������������������������� ��� �������

�������������� �� ����������������������������������� ���������������� �����������������������

���� ������������ ����������������������������������������������������������� ����������� �������

����������� ��� ������� ���� ��� �������������� ��� ��� ���������������� ���� ��������� ������� �����

������ ������� ���� ���� ��������� ������ ��������� ����� ��� ��������� ������� ������� �����

�����������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

������� �������� ���� ������������ ����� ��� ���������� ����� ������ ����������� ����� ���� ������

����������������������������������������������������������������������������������������������

�

26



�
�
�

�

������������������������������������������������������������������������������������������������

������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������

�

�

��� ������������� ���� �������� �������� ����� �������� ���� ���������� ����

���������������
��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��������� ��� ���� ���������� ����� ���� ���������� ������������ ��������� ���� ��� ����������� ���

�������

�

����� �������������������������������������������������������������������������������

���������� ������������� ��� ������������������ ����� ��� ��� ��������������� ���� ������������ ��� ���

������������������������������������������������������� ����������������������������������������

���� �������������������� ��� ������� ��� ����������������� ������������� ���� ��� �������� ���������

��������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���������� ���������� ��� ��������� ������������� ���� ������������ ���� ������� ������������ ����

������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

���� ����������� ��� ���� ������� ������������ ���� ����������� ���� ��� ������ ������������� ���� ����

�������������������������������������������������������������������������������������������

��� ���������� ��� ���� ����������� ���������� ��� ����������� ��������� ���� ������ ��� ������� ����

���������� ��� �������� ��� ������� ��� ������� �������������� ������ ���� ������� ���� �������

��������������� ����� ���� ����������� ����������� ����� ��� ���������� ������������� �����������

����������������������

�

�

�

27



�
�
�

�

�������������������������������������������������������������������

�

��
�

�

�

�
��� ��������������������������� ������������������������ ��������������� ������������������������ ����������

����������������������������������������������� �������������������������������������������������������� ���

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������� ��� �������������������������������������������������������������������������

������������������ ����� ����������� ��� �� �� �� ��� ��� ��������� ����������� ���� ������� ������������ ��� ���

����������� ���������������������� ��������������������������������������������������������������������������

������������������ ��� ����������� ��� �������� ���� ��������������� ����������������������� �� ��� ������������

������� ������������ ���� ��������� ���� ��� ���������� ��������������� ����������� �������������� ������������

������ ���� ������������� ������������ �� ������������ ����������� ��� ���������� ��������������� ����� ����

�������������� ��������� ��������� ����������� ��� ��� ��������� ������ �������� ���� �� ���� �������� ��� ���������

���������� ���� �������������� ��� ��� ��������� �������������� ��������� �������� ������������� ��� �������

����������� ��� �������� ������������ ����� ����� ��������� ������������ ������ ���� �������� ��� ������� ���� ���� �����

����������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ���������������� ���� ���� ������ ���� ��� ������� ���� ���� ���������� ����������������� ��������������� ������

�����������������������������������������������������������������������������

28



�
�
�

�
�

�
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

������� ���� ��� ����� ��� ����� ���������� ���� ��� ����� �������������� ��� ������� ���������� ��� ��� ������ ���� ������������� �����

����������� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������

����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

����� �������� ����������������� ������ ���������� ��� ����������������� ����� ���������� ���� ����� ��������� ��� ��� ������ ���������

����������������������� ��������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������� �������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������� ��������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������

��� ������������ ���� ��������� ���� ���������� ���� ������ ������������ ���������� ������������ �� ��������� �� �������������� ���

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������

�

29



�
�
�

�����������������
������������������

�������

�������������������

���������

����������������������

���������

����������������������

���������

��������������������������������������� ������� ��������� ��������� ���������

���������� � �

��������� ��������� ������ ������ ����� �����

������ �������������� ���� ��� �� ��

�������������������������������������� ������ �������� ������� �������

����������������� ���� ��� �� ��

�������������������� �� ��� ���� ����

��������� ��������������� �� ��� ���� ����

���������������������� ����� ���� �� ��

������������������ ���� �� �� ��

���������������������� ���� ��� �� ��

���������������� ���� ��� �� ��

������������ � �

������������ ���������� ������� ������������� �������������

������������������������ ���� ��� �� ��

��������������������� �� ��� ���� ����

����������������������� �� ��� ���� ����

������������������������������ � �

������������������������������������
�������������

��������� ���������� �� ��

������������������������ ������ ������ ���� ����

������������������������������� ������ ������� ���� ����

��������������������� ���� ������ �� ��
�
��� ������� ���� ��� ������ ����������� ���� �������� ��� �������� ���������� �������������� ��� ���� ������ ��� ������� ������������ ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������� ������������������

������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

�������� �� ��������� ������� �������� ������ ����� ����� ���� ������������ ���� ������� ���������� ���� ��������� �������� ������� ��� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ������� ������� ����� ���������� ���� ����� �������� ������ ����� ����� ����������� ����� ���� ����������� ��� ����������

���������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

���� ������� �� ����� ���� ������� ����������� ��������� ���������� ���� ����������������� ��������������� ������ ����� ������ �����

��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������

30



�
�
�

��� ������ ��� �� ���� ���������� ���� ��� ��������������� ��� ������������ ���� ���������� ��� ��������

������������������ ����������������� �������������������������������� ������� �������������

���������������� �������������������� ��������������������������������� �������� ��������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������

��� ������������� ����� ����������� ��� ������ ����������� ��� ����� ��� ��� ��������� �������� ���

������� ��� ������� �������������� ������� ��� ������ ������������ �� ���� ����� ��� ������������ ���

�������������������� �������������� ����� ������������ ����������� ����������������� ��������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

��������������� �� ������� ��� ������� ����� ��� ��������� ��� ���������� ����� ���� �������

�����������������������������������������

������������������������������� ������������� ������������������������������������������������

���� ������������ ��� ������������ ��� ��������� ���� ������� ���������� ��� ��������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

31



�
�
�

������������������������������������

����������������������������������� ����������������������������������

�������������������������������������������������������������������� ������������������������������������

����������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������
������������������������������������

������������ �� �� ������ ��� ������ ����������� �� ��� ������������ ��������

��������������������������� ���������������������

������������������������������������������� �����������������������������������
�
��������������������������������������������������������������������������������������������
��������� ���� ����������������� ��� ������������������������� ����������������������������� ��������� ���������������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������ ����� ���������� ���� ���������������� ����������������� �������������� ��������� ��� ������ �������������������� ���
���������� ������� ��� ������ ��� ��� ���� ���� ��������� ����� �� ������� ��� �� ���������� ���� ������� ��������� ��������� ���
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������������������������������� ����������� ���������������������������������������������������������������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
���� ������������� ��� ������� ���� ������������������� ��� ���������������� ����� ������� ������������ �������������� ���
������� ��� �������������������� ������ ��������� ����� ���� �������������� �������� ��� �������������� ������ ����� ���� �������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������� ����� ���� �������������� ���� ������� ���������� ����� ��� ����������� ��������������� ���� ���� ������������� ���
������� ��� ������� �������������� �������� ��� ������ ����� ������� ����������� ����� ��� ������������ ���� �������������������
�����������������������������������������
������������������������������������
�
�

������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������
��������������������������

��������

��������������������������������������������������������
�

�������������������������
�����������

��������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������� ���������������������������
��������

����������������������������������������� �������������������
������������������������

�
�������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������������������������� ������������������������������������ ��������������������������������������� �����������
������������
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
�������� ���� ������� ��������� ����� ������������ ��� ������ ���������� ������� ��� ��� ��� ������ �������������
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
������� ���������� ����� �������������� ���� ���� ����������� ��� ��� ������������������������ ���� ����������� ���� ��� �����
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������
����������������������������

32



�
�
�

�

�

�

�
�
���������������������������������������������������������������������������������
���������������������������������������

���������������������������������������������������������� ������������������������������������������������

������������������������������� ��������������������������������������������������������������������������

��� ����� ������������ �������������� ��� �������� ��������������� ��� ��� ������� ������ ������������� ����� ���

�������������������������� ������������������ �������� ����� ��� ��������������������������������������

�����������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������������������

������ ���� ���� ��������� ����� ��� ����� ��� ��� ������������ ��� ���� �������� �������������� ��� ����� ��� ���

������������� ���� ����������� ��� ��� ������������ ����������� ��� ���������� �������������������� ������� �������

���������� ����� ��� ����� ��� ��� ����������� ����������� ��� ���������� �������������������� ��� ��� �������

�������������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������� �������������������� ��� ��� ������ ��� ��� ����������� ����� �� ���� ������������ ���������� ���

��������������� ��� �������� ��� �� ��� ������������ ��� �������� ��������� ��� ��� ��������������� ��� �������

��������� ��� ���������� ������������������� ������ ������� ���� ������ �������� ����� ���� �������� �����

��������� ������������������������������ �����������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������

33



�
�
�

�

�

����� ���������������������

��� ��������� ������������ ����������� �� �������������� ��� ���������� �������� ��� ������������

������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������� ����� ���������� �� ��� ���������� ���������� ��� �������� ���

����������������������

��� ����������� ������� ������ ��� ����� ���� ����� �������������� ��� �������� ��� ����� ����� ���

������������������������� ������� ��� ����� ��� ���������� ���� ������������� ����������� ��� �����

��������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

���� ���� ���������� ������������ ��� ���������������������� ����� ��������� �������� ���� ��������

����������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������������

����������������

��� ������ ����������� ��� ��������������� ���������� ��� ������������� ���� ��� ������ ���������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

��������� �������� ������������� ����� ���� ������������� ��� ��� ������ ������������ ����

������������� ��� ����� ����������� ���� ��������������� ���� ��������������� ��� ����

�������������������� ���������� ��� ����������� ������� ��� ����� ��� ����������� ���� ���� �����������

��������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

����� ������ �������� ������� ������������ ������������ ��� ��������������� ��� ��� ������ ��� ������

���������

�

����� ������������������������������������������������������������������������������

��������� ���� ������� �������������� �� �������� ��� ��� �������������������� ��������������� ���� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������

������ ���� ��������� ����� ��� ���������� ��� ����������� ����� ���� ��������� ���� ��� ����� ���� ����

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������� ��� ������� ��� ���������� �������������������� ���� ������� ��������� ����������� ���

���������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������

34



�
�
�

����������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

������� ��������� ���� ���������������� ��� ����������� ������� ���� ���� ������� ���������� �����

���������������������������������������������������������������������������������������������

������ ������ ��������� ����� �������� ���� ��������������� ��� ������ �������� ����������� ���

�������� ���������� ��� ������ ���� ��� ���� ������� ���� ���� ������ ���������� ��� ��������� �����

�������� ��������������� ��� ������������������������������������������ ���������� ��������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

���� ������������� ��� ������� ���� ������� �������� ���������� ����� ������� ��� ������� ���� ����

���������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����������� ��� ��������� ������ ���� �������������������� ��� ���� ��������� ��� ���������� ���

����������� ���� ������� ���������� ����� ��� ������������� ���� ����������� ��� ��� ����������� ��� ���

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

���� �������� �������������� ������������� ���� ������������ �������� ��������������� ���������

�����������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������� ����������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

���� ���� ������� �������� ���������� ������������ ��������� ����������� ���� �������������� ����

��������������������������������

�

����� ������������ ������ ���� ������� ��� ������� ��� ����� ��� ����������� ��� ��� �������

���������

���� ������� ���������� ����� ��� ����������� ����� �������������� ���� ���� ������������ ��� ����

������������� ���� ������� ������������ ������ ���� ���� ���� ����������� ��� ��� ������ �����������

35



�
�
�

����������� ��� ����������� ������������ ��� ����� ������� ������ �������� ����� ��� �������� ��� ����

������� ��������� ���� ���������������������� ����� �������������� ���� ��� ���������� ��������

������������ ���� ����������� �� ���� ������������� ���� ������� ������������ ����� ������������

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

�������� ����������� �������������� ������ ���� ������� ���������� ����� �������������� ��� ���� �������

��������������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������

������������������������������������������������������������������������������������������������

����� ��� ������ �������� ��� ���������� ������� ��� ����� ������� ��� ������ ������� ��� �������

�������� ���� ���������� ������������� ��� ��� ����� ���������� ���� ����� ���� ������������� ��� ���

��������������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

��� ����� �������������������������� ��� �������������������������������������� �������������

������� ���������������� ������� ������������� ���� ������������� ��� ��� �������� ������� ���� ���

���������������������������������� �������� ���������������� ������������������������������� ���

����������� ������� ��� ����������� ������������ ����� ��������� ���������� ���������� ��������������

�������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������

� �

36



�
�
�

����������������
� �

37



�
�
�

��� ������� ���� ���������� ����� �������� ����� ��� ������������ ���� �������� ��� ����� ���� ����������

���������� ��� ������������������������������ �������� ��� ������ ��� ����� ���������� ������� ���

����� �������� ���� ����������� ���� ��� ��������� ��� ���������� ������������� ����� ������� ������

���������������������������������������������������������������������������������������������

����������������������������������������������

�

��� ������������������������������������

��� ������� ���������� ������� ���������� ������������� ��� ��� ������������ ������� ��� ��������� ���

�������������������������������������������������������������������������������������������

�������������������������������������������������������������������������������������������������

������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���� ��������������������� ������ ��������� ��� ������������ �� ������� �������������������� ����

������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

����������� ��� ����� �������� ��� ���������������� ��� ���������� ���� ������� ��������� ���� ���

������������������������������������������������������������������������������

�

��� ��������� ���� �������� ������������������ ����� ��� ��������� ��� ��������������� ���

�������

������������������������������������������������������������������������������������������

��������������������������������������������������������������������β�����������������������

���������� ����������������������� ���� ��������������������������� ��������� ��� �������������������

����� ��� ������� ��������� ��� ��� ��������������� ���� �������������� ����� ������� ����� ��������������

������ ��� ��������������� ���������� ��������� ���������� �������� ��� �������� ��������� ������ ���

�������������� ���� ������ �� ��� ������������ ����� ������ ���� ��������� ������������������ ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������������������������������������������������������������������������������

���������� ��� ����������� ��� ���� ������ ������������ �� ������� ��� ����������� ��� ������� ����

���������� ��� ���� �������� ���� �������� ������� ��� ������ ������ �������� ���� ���������� ����

������������� ���� ���������� ��� ���� ������� ������������������ ��� ������������� ��� ����� �������

��������������������������

38



�
�
�

����������������������
� �

39



�
�
�

��� ����������������������
�

����� �������������������������������

������ �������� �������� ���� ���� ������������ ���� ��� ������� ���������� ������� ������� ��� �����

���������� ������ �������������� ��� ��������� �������� ���� ������� ��������� ����������� ���

�������������� ����������� ����� ������� ��� ������������ �� ���� ������� ��������� ��� �� ����

����������������� ������������������������ ����������������� ����������������������������������

������������

����������������������������������������������������������

���������������� ������������ ��� ���������� ������������������������� ������������������� ���

����������������������������������������������������������������������������������������������

�����������������������

������������������������������������������������

�

������������������������������������������������ �����������������������������������������

���� ����������� ����������� ������� ���� ������������ ������ ���� ������������� ��� ����

��������������������������������������������

�

����� ����������������������������

��� ��������� ���������������� �������� ������� ������������� ����������� ���� �������� �����

���������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������������������������������������������������������������������

��������� ���� ����������� ������������� ��� ��� ��������� ����������� ���� ������ ��� ����������� ��

�������������� ��� �� ��� ���������� ����������� ��������������� ��� ���������� ���� ��������������

��������������������������

�

����� �������������������

��������������������������������������������������������������������������������������������

���������������������������������Δ�������������������Φ������Δ����Δ�������������

��������Δ������������������������������������������������

�

�

�

40



�
�
�

�

����� ����������

������������������������������������������������������������������

Anticorps primaires  Espèce  Utilisation  Fournisseur  Dilution 
Ac anti‐laminine  lapin  immunohistochimie  Sigma  1/500 
Ac anti‐myosine Type I (BA‐D5)  souris  immunohistochimie  DSHB  1/2 
Ac anti‐myosine Type IIa (SC‐71)  souris  immunohistochimie  DSHB  1/2 
Ac anti‐myosine Type IIb (BF‐F3)  souris  immunohistochimie  DSHB  1/2 
Ac anti‐myosine Type I, IIx, IIb (8H2)  souris  immunohistochimie  DSHB  1/2 
Ac anti Gasp2  souris  ELISA  RD system  1/180 
Ac anti ‐ GRP78  lapin  western blot  Abcam  1/2000 
Ac anti GAPDH  chèvre  western blot  RD system  1/2000 
Ac anti Gasp1  lapin  western blot  Sigma  1/800 

Anticorps secondaires  Espèce  Couplage  Fournisseur  Dilution 
Ac anti‐lapin  chèvre  Alexa Fluor® 546 Thermofisher  1/1000 
Ac anti‐souris (IgG)  chèvre  Alexa Fluor® 488  Thermofisher  1/1000 
Ac anti‐souris (IgM)  chèvre  Alexa Fluor® 488  Thermofisher  1/1000 
Ac anti‐Gasp2  souris  HRP  RD system  1/180 
Ac anti‐lapin  chèvre  HRP  Sigma  1/2000 
Ac anti‐chèvre  lapin  HRP  Dako  1/2000 
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Protocole d'inclusion en paraffine  Protocole de coloration HES 
Etape  Réactif  Temps  Etape  Réactif  Temps 
1  Formol  1h  1  Xylène  5 min 
2  Ethanol 70%  40 min  2  Xylène  5 min 
3  Ethanol 80%  40 min  3  Ethanol 95%  3 min 
4  Ethanol 95%  40 min  4  Ethanol 95%  3 min 
5  Ethanol 100%  1h  5  Eau  5 min 
6 Ethanol 100% 1h 6 Hématéine 5 min

7  Xylène  1h  7  Eau  5 min 
8  Xylène  1h  8  Carbonate de lithium  30 s 
9  Xylène  1h  9  Eau  3 min 
10  Paraffine  1h  10  Eosine  3 min 
11  Paraffine  1h  11  Eau  2 min 
12  Paraffine  1h30  12  Ethanol 95%  2 min 

13  Ethanol 95%  1 min 
14  Safran  2 min 30 
15  Ethanol 95%  2 min 30 
16  Ethanol 95%  2 min 30 
17  Xylène  2 min 
18  Xylène  1 min 30 
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Analyse de la descendance 
Fondateur  Nombre total  Individus positifs pour le Tg  Transmission du Tg 
Gasp‐2.1  22  6  27% 
Gasp‐2.2 13 9 69%

Gasp‐2.8  22  1  4% 
Gasp‐2.9  12  6  50% 
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Etape Distribution Incubation Mesure 340 nm/380nm

1 Tp1, 140 µl
2 NADH, 10 µl
3 60 sec
4 Point final/Blanc
5 Echantillon, 2µl
6 60 sec
7 120 sec(7 points)
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Etape Distribution Incubation Mesure 340 nm/380nm

1 Tp2, 140 µl
2 60 sec
3 Isocitrate, 10 µl
4 Point final/Blanc
5 Echantillon, 2µl
6 60 sec
7 120 sec(7 points)
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