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Figure 1 : Coupe transversale d’une baie de raisin. 
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Tableau 1 : Principaux monoterpénols impliqués dans l’arôme variétal muscaté et leurs teneurs dans 

les raisins de différents cépages (Ribéreau-Gayon et al. 1998b). 

�

�

Monoterpène Odeur Gewurztraminer 
(µg.l-1) 

Muscat d’Alexandrie 
(µg.l-1) 

Muscat de Frontignan 
(µg.l-1) 

Linalol Bois de rose 6 455 473 

Géraniol Rose 218 506 327 

Nérol Rose 43 94 135 

α-terpinéol Muguet 3 78 87 

�

�
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Tableau 2 : Classification de quelques cépages de vigne selon leur teneur en monoterpènes (Mateo & 

Jimenez 2000). 

(1) < 6mg/l, (2) 1 - 4 mg/l, (3) variétés non dépendantes des monoterpènes pour leur flaveur. 

�

�

Cépages  

aromatiques muscatés (1) 

Cépages aromatiques  

non muscatés (2) 

Cépages neutres (3) 

Gewurztraminer Traminer (savagin rose) Cabernet sauvignon 

Muscat de Frontignan (Muscat 

à petits grains blancs d’Alsace) 

Sylvaner 

Riesling 

Chardonnay 

Chasselas 

Muscat d’Alexandrie Scheurebe Chenin blanc 

Muscat Ottonel Schoenburger Sauvignon blanc 

Muscat de Hambourg Siegerrebe Shiraz 

 Müller-Thurgau Merlot 

�
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Figure 2 : Surfaces de production par cépages du vignoble alsacien en 2004 (toutes AOC 

confondues). (SY, sylvaner ; PB, pinot blanc ; RI, riesling ; TO, tockay pinot gris ; MU, muscat ; GW, 

gewurztraminer ; PN, pinot noir ; Mél, mélange ; CHD, chardonnay ; KH, klevener de Heiligenstein ; 

CH, chasselas). (CIVA 2005b) 
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Figure 3 : Réaction catalysée par l’isopentényl diphosphate isomérase. 
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Figure 4 : Exemples de structures de monoterpènes dérivés du géranyl diphosphate. 
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Figure 5 : Exemples de structures de sesquiterpénes dérivés du farnésyl diphosphate. 
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Figure 7 : Biosynthèse de l’isopentenyl diphosphate selon la voie du mévalonate : 

��� *��	����	��>��*� 	�������]� ���� B6$>��*� ��
	����]� ����� B6$>��*� ����	���]� ����

6�����
�	�� 8�
���]� ��� 6�����
�	�� =>�������	�� 8�
���]� ���� 6�����
�	�� =>���������	��

������2�����]������5%%�����������3+�*��	��>��*�]�D+�*��	����	��>��*�]�C+�C>����2���	���>

���	���>��*� #B6$>��*&�]� E+�6�����
�	��]� =+�6�����
�	�� =>�������	��]� J+�6�����
�	�� =>

���������	��]� K+� 5����
	�
��� ���������	��]� 1+� ,���	��������� ���������	���

1 2 3 

4 5 6 

7 8 



5
	����	��
� � 3.�

��� �����	� ��� ����	� ��	� �G���	�	�� ��	���� ����� ����� �����	��>��*� #-����� K&�� (���� �
�	���

�����	��>��*���
	���
��
������
�C>����2���	���>���	���>��*�#B6$>��*&������ ����	��
�

������2��
�����+������	����	��>��*�	��������#**�(&��	���B6$>��*���
	�����#��	����	�����

3...�&�� ��B6$>��*� ��	� ����	� �
� ������
�	�� ��� �GB6$>��*� ����	���� #@������� �	� ����

D///&�� ��		�� �
�����  ���� �
� ���� ���� ��� 
������ ��� ��� �����	��
� ��� ��� �����
	����� ����

�����
�L���� ����� ���� ���
	����)�
� �2������
� ��	� ������� ��� ���� ���	���� ��� ������
��� �	�

������
	�� �	������ �
���

���
	��2� ������ ��� ������+� ���� ��������� �	� ���� �		������ ���

��	����
���#���������3..=+���	����	�����3...�&����������������������
�	��#6F*&�"���5%%�

�����
�� 	���� �	����� ������������� ��� ������� ��
���	�� �
� ��� ���������	��
� ���6F*� �
�

������
�	��=>�������	�����������	��
�������������
�	��8�
�����;
������
�������������	��
�

�������������������
�	��8�
������
���	����������
�	��=>���������	��������
�����	��
���	��

������2���� ��� ��� ���������������
�	�� ������2������ ���� ����� ��5%%� #��
��� �	� ����

D///&����		�����O
��������	��
����	�
	�����G���	��>��*��	���
�����
	�"��G5%%���	��������������

���������
�	��#-�����.&��

C�D�D �����������6A%�

 

%�
��
	� ���� ����

���+� ��� ��������������
�	�� �� �	�� �
�
�����
	� �����	��� �������	�
	� ���

������ ����� ��� �����
	�������
�
	� "� �G5%%� ����� 	���� ���� ���
������ ����
	��� ����
��
	� ����

����	�	���2�����
	��2���
	����	������
	��	������������
����������
	��������������
�L����

����� ��	��
��� ���	����� �	� ����� ��	��
��� ���
	���� A
� ����	+� ���� �2����
���� �G�
�����	��
�

�G���	�	��������������
�	������������3C��������	��
������	�����
G�
	�����	�� ������

��

���� ����	�	�� �		�
���� #:���� 3..=&����� ��������	��
� ����������� �	��	� �
� ��
	����	��
� �����

������ �		�
���� ����� ��� ����� ��� ������
�	��� A
� �	����
	� ���
�����	��
� ��� ��������� 3C��

#���������	����	�	�&���
�����������
�L�������������	����+�������������6��@������������
�

�����
��� �
�� ����� ��	�
�	���� ��� �����
	����� ��� ��5%%� ����� ���� ����	��2� �	� ��	��
������>

���
������#)����
����	�����3..J+�����	�
������	�����3..K&��

�

�



�

�

Figure 8 : Biosynthèse de l’isopentényl diphosphate selon la voie du 2-C-méthyl-D-érythritol 4-

phosphate (MEP) : 

dxs, 1-désoxy-D-xylulose 5-phosphate synthase ; dxr, 1-désoxy-Dxylulose 5-phosphate isoméro-

réductase ; ispD, 2-C-méthyl-D-érythritol 4-phosphate cytidyltransférase ; ispE, 4-diphosphocytidyl-2-

C-méthyl-D-érythritol kinase ; ispF, 2-C-méthyl-D-érythritol cyclodiphosphate synthase ; gcpE, (E)-4-

hydroxy-3-méthylbut-2-ényle diphosphate synthase ; lytB, (E)-4-hydroxy-3-méthylbut-2-ényle 

diphosphate réductase. 1, pyruvate ; 2,  glycéraldéhyde 3-phophate ; 3, 1-désoxy-D-xylulose 5-

phosphate ; 4, 2-C-méthyl-D-érythritol 4-phosphate ; 5, 4-(cytidine 5'-diphospho)-2-C-méthyl-D-

érythritol ; 6, 2-phospho-4-(cytidine 5'-diphospho)-2-C-méthyl-D-érythritol ; 7, 2-C-méthyl-D-érythritol 

2,4-cyclodiphosphate ; 8, (E)-4-hydroxy-3-méthylbut-2-ényl ; 9, isopentényl diphosphate ; 10, 

diméthylallyl diphosphate. 
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Figure 9 : Voies de biosynthèse des isoprénoïdes chez les plantes et leur localisation subcellulaire. 
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Figure 10 : Mécanisme de la condensation 1’-4 (d’après Davisson et al 1993). 

1- Ionisation : clivage de la liaison C-O du substrat allylique. 

2- Condensation : formation d’une liaison entre le substrat allylique et l’IPP. 

3- Elimination : perte du proton par le carbone C2 du substrat homoallylique. 
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Figure 11 : Réaction catalysée par la géranyl diphosphate synthase. 
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Figure 12 : Réaction catalysée par la farnésyl diphosphate synthase. 
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Figure 13 : Alignement des séquences amino-acidiques des domaines conservés 5�à F55�de plusieurs 

FPPS.  

Les encadré FARM et SARM délimitent le premier et le second motif riches en acides aspartiques. Les 

acides aminés les plus conservés dans chaque domaine sont en gras.  

G.g., Gallus gallus ; H.s., Homo sapiens ; S.c., Saccharomyces cerevisiae ; A.t., Arabidopsis thaliana ; 

B.s., Bacillus strearothermophilus. 
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Figure 14 : Réaction catalysée par la géranylgéranyl diphosphate synthase. 
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Figure 15 : Mécanisme de réaction de la géraniol synthase. Le géraniol n’est pas généré à partir du 

GPP par une activité phosphatase mais par l’addition d’un groupe hydroxyle sur le carbocation 

intermédiaire. (Iijima et al. 2004b) 
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Figure 16: Mécanisme de réaction de la linalol synthase. Elle génère de manière énantio-sélective du 

3S-linalol ou du 3R-linalol. 
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Tableau 3 : Génotype des souches de levure Saccharomyces cerevisiae utilisées dans ce travail. 
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Figure 17 : Vecteur d’expression pQE30 pour E. coli. 
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Tableau 4 : Caractéristiques des plasmides d’expression chez la levure utilisés au cours de ce travail. 
(1) (Sauer & Stolz 1994), (2) (Sagot et al. 1999) 
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Figure 18 : Carte du vecteur d’expression dans la levure pNEV-N. 
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Figure 19 : Carte du vecteur d’expression dans la levure pMAGT. 





6�	������S�6�	������ ED�

�

pGB7PMA1
7656 bps

1000

2000

3000

4000

5000

6000

7000

NdeI
PstI

StuI

PvuII

SacI

BssHII
StuI
XhoI
NdeI
XhoI

KpnI
PacI

NotI
SmaI
XmaI
PstI
EcoRI

NdeI
HindIII

XhoI

MluI
KpnI

PvuII

SnaBI

URA3

PMA1prom'

GFP-CBP-TEV-6hisCYC1

AmpR

2µm

               GFP-CBP- 

CYC1      TEV-6his 

Figure 20 : Carte du vecteur d’expression dans la levure pMO1. 
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Tableau 5 : Caractéristiques des plasmides construits au cours de ce travail. 
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Figure 21 : Clonage d’un fragment d’ADN par recombinaison homologue chez la levure. 
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Tableau 6 : Séquence des amorces utilisées pour amplifier les ADNc à cloner par recombinaison dans 

les plasmides pMAGT ou pMO1. 
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ADNc Amorces pour recombinaison 

���� ��$%%)���7#=��GAAAGAAAAAAAATATACCCCAGCGGCCGCATGGTGGTTGCTGAGGTCCC C�& 

�:$%%)��7#=��CCTGCAGCCCGGGGGATCCACTAGTTTTAGTTCTTGTAATGACTC C�&�

���� �:�6*3���7#=��TTGTAATACACTCACTATAGGGCGAATTGGCTTCCTGAAACGGAGAAACA�C�&�

�:-%%)��7#=��CCTGCAGCCCGGGGGATCCACTAGTCTTCTGTCTCTTGTAAATCTTC�C�&�

�+�� ��$A)���:#=� GAAAGAAAAAAAATATACCCCAGCGGCCGCATGCCTCTAAGTTCAACTCC C�& 
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Figure 22 : Positionnement des amorces  utilisées pour le clonage d‘une GPPS de vigne sur l’alignement des 

séquences peptidiques des GPPS d’Arabidopsis thaliana (A.th., CAC16849), Citrus sinensis (C.s., CAC16851) et 

Quercus robur (Q.r., CAC20852). 

Les acides aminés identiques apparaissent en rouge alors que les résidus similaires sont verts. Les flèches 

indiquent la position des amorces dégénérées choisies pour le clonage du gène chez la vigne. La séquence des 

amorces est présentée dans les encarts sous la figure. 

1                                                          100
A.th.    (1) MLFTRSVARISSKFLRNRSFYGSSQSLASHRFAIIPDQGHSCSDSPHKGYVCRTTYSLKSPVFGGFSHQLYHQSSSLVEEELDPFSLVADELSLLSNKLR
C.s.    (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------
Q.r.    (1) ------MLFSRISRIRRPGSNGFRWFLSHKTHLQFLNPPAYSYSSTHKVLGCREIFSWGLPALHGFRHNIHHQSSSIVEEQNDPFSLVADELSMVANRLR

101                                                        200
A.th.  (101) EMVLAEVPKLASAAEYFFKRGVQGKQFRSTILLLMATALDVRVPEALIGESTDIVTSELRVRQRGIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGVGSLNVVM
C.s.    (1) -MVIAEVPKLASAAEYFFKMGVEGKRFRPTVLLLMATALNVRVPEPLHDGVEDASATELRTRQQCIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGIGSLNFVM
Q.r.   (95) SMVVTEVPKLASAAEYFFKMGVEGKRFRPTVLLLMATAMNISILEPSLRGPGDALTTELRARQQRIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGIGSLNFVM

201                                            300
A.th.  (201) GNKMSVLAGDFLLSRACGALAALKNTEVVALLATAVEHLVTGETMEITSSTEQRYSMDYYMQKTYYKTASLISNSCKAVAVLTGQTAEVAVLAFEYGRNL
C.s.  (100) GNKLAVLAGDFLLSRACVALASLKNTEVVTLLATVVEHLVTGETMQMTTSSDQRCSMDYYMQKTYYKTASLISNSCKAIALLAGQTAEVAILAFDYGKNL
Q.r.  (195) GNKLAVLAGDFLLSRACVALASLKNTEVVSLLAKVVEHLVTGETMQMTTTCEQRCSMEYYMQKTYYKTASLISNSCKAIALLGGQTSEVAMLAYEYGKNL

301                                            400
A.th.  (301) GLAFQLIDDILDFTGTSASLGKGSLSDIRHGVITAPILFAMEEFPQLREVVDQVEKDPRNVDIALEYLGKSKGIQRARELAMEHANLAAAAIGSLPETDN
C.s.  (200) GLAYQLIDDVLDFTGTSASLGKGSLSDIRHGIITAPILFAMEEFPQLRTVVEQGFEDSSNVDIALEYLGKSRGIQKTRELAVKHANLAAAAIDSLPENND
Q.r.  (295) GLAYQLIDDVLDFTGTSASLGKGSLSDIRHGIITAPILFAMEEFPQLREVVDRGFDDPANVDVALDYLGKSRGIQRARELAKKHANIAAEAIDSLPESND

401                422
A.th.  (401) EDVKRSRRALIDLTHRVITRNK
C.s.  (300) EDVTKSRRALLDLTHRVITRNK
Q.r.  (395) EDVRKSRRALLDLTERVITRTK

G L1F
GL1F2 GC1F

AL

AKAJ

AM

Cam 1

Cam 6
Cam 3

Cam 41F 1R

RTA YTC TAA NG C DAT RTC NAC RTTAM

CK NAR YTG NGG RAA YTG YTG CATAL

TCA ACN GAR CAR CGT TAY AG T ATGAK

CAY YTN G TN ACN G GN GAR ACN ATGAJ

Séquence 5’→ 3’Prim er

YTG TAT YCC HYK RCT CTT CCC AAGCam 6

RAT RTC W GA YAA MGA W CC CTT TCCCam 4

CAC ATC W GC MTC YCT YGG AAA G GGCam 3

RTT GGT TCM TTR AAT KTT GTA ATGCam 1 GAC CAA TTT TCN CTT GTT GC

TG TATTCCACGACTCTTCCCAAG

ATGACTCTATG AGTG AGG TCTAAAAGTGC

G C1F

G T1R

G T2R

TTG  ACG ATG TTA TTY NCG AGG AG L1F2

ATG  TTA TTY NCG AGG AGT GTTGL1F

TG C TAT GGA AGA GTT CCC TCA1R

AAT GAA CCC TTT CCG AG A GA1F

Séquence 5’→ 3 ’Primer

GT1R

G T2R

1                                                          100
A.th.    (1) MLFTRSVARISSKFLRNRSFYGSSQSLASHRFAIIPDQGHSCSDSPHKGYVCRTTYSLKSPVFGGFSHQLYHQSSSLVEEELDPFSLVADELSLLSNKLR
C.s.    (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------
Q.r.    (1) ------MLFSRISRIRRPGSNGFRWFLSHKTHLQFLNPPAYSYSSTHKVLGCREIFSWGLPALHGFRHNIHHQSSSIVEEQNDPFSLVADELSMVANRLR

101                                                        200
A.th.  (101) EMVLAEVPKLASAAEYFFKRGVQGKQFRSTILLLMATALDVRVPEALIGESTDIVTSELRVRQRGIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGVGSLNVVM
C.s.    (1) -MVIAEVPKLASAAEYFFKMGVEGKRFRPTVLLLMATALNVRVPEPLHDGVEDASATELRTRQQCIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGIGSLNFVM
Q.r.   (95) SMVVTEVPKLASAAEYFFKMGVEGKRFRPTVLLLMATAMNISILEPSLRGPGDALTTELRARQQRIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGIGSLNFVM

201                                            300
A.th.  (201) GNKMSVLAGDFLLSRACGALAALKNTEVVALLATAVEHLVTGETMEITSSTEQRYSMDYYMQKTYYKTASLISNSCKAVAVLTGQTAEVAVLAFEYGRNL
C.s.  (100) GNKLAVLAGDFLLSRACVALASLKNTEVVTLLATVVEHLVTGETMQMTTSSDQRCSMDYYMQKTYYKTASLISNSCKAIALLAGQTAEVAILAFDYGKNL
Q.r.  (195) GNKLAVLAGDFLLSRACVALASLKNTEVVSLLAKVVEHLVTGETMQMTTTCEQRCSMEYYMQKTYYKTASLISNSCKAIALLGGQTSEVAMLAYEYGKNL

301                                            400
A.th.  (301) GLAFQLIDDILDFTGTSASLGKGSLSDIRHGVITAPILFAMEEFPQLREVVDQVEKDPRNVDIALEYLGKSKGIQRARELAMEHANLAAAAIGSLPETDN
C.s.  (200) GLAYQLIDDVLDFTGTSASLGKGSLSDIRHGIITAPILFAMEEFPQLRTVVEQGFEDSSNVDIALEYLGKSRGIQKTRELAVKHANLAAAAIDSLPENND
Q.r.  (295) GLAYQLIDDVLDFTGTSASLGKGSLSDIRHGIITAPILFAMEEFPQLREVVDRGFDDPANVDVALDYLGKSRGIQRARELAKKHANIAAEAIDSLPESND

401                422
A.th.  (401) EDVKRSRRALIDLTHRVITRNK
C.s.  (300) EDVTKSRRALLDLTHRVITRNK
Q.r.  (395) EDVRKSRRALLDLTERVITRTK

G L1F
GL1F2 GC1F

AL

AKAJ

AM

Cam 1

Cam 6
Cam 3

Cam 41F 1R

RTA YTC TAA NG C DAT RTC NAC RTTAM

CK NAR YTG NGG RAA YTG YTG CATAL

TCA ACN GAR CAR CGT TAY AG T ATGAK

CAY YTN G TN ACN G GN GAR ACN ATGAJ

Séquence 5’→ 3’Prim er

YTG TAT YCC HYK RCT CTT CCC AAGCam 6

RAT RTC W GA YAA MGA W CC CTT TCCCam 4

CAC ATC W GC MTC YCT YGG AAA G GGCam 3

RTT GGT TCM TTR AAT KTT GTA ATGCam 1 GAC CAA TTT TCN CTT GTT GC

TG TATTCCACGACTCTTCCCAAG

ATGACTCTATG AGTG AGG TCTAAAAGTGC

G C1F

G T1R

G T2R

TTG  ACG ATG TTA TTY NCG AGG AG L1F2

ATG  TTA TTY NCG AGG AGT GTTGL1F

TG C TAT GGA AGA GTT CCC TCA1R

AAT GAA CCC TTT CCG AG A GA1F

Séquence 5’→ 3 ’Primer

GT1R

G T2R
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Figure 23 : Positionnement des amorces  utilisées pour le clonage d‘une GPPS de vigne sur l’alignement des 

séquences peptidiques de la grande sous-unité de la GPPS de Mentha piperita  (M.p., AF182828) et des 

séquences de GGPPS d’Arabidopsis thaliana (A.th., P34802), Catharanhus roseus (C.r., Q42698) et Hevea 

brasiliensis (H.b., BAB60678). 

Les acides aminés identiques apparaissent en rouge alors que les résidus similaires sont verts. Les flèches 

indiquent la position des amorces dégénérées choisies pour le clonage du gène chez la vigne. La séquence 

des amorces est présentée dans les encarts sous la figure. 

1                                                          100
M.p.    (1) MSALVNPVAKWPQTIGVKDVHGGRRRRSRSTLFQSHPLRTEMPFSLYFS----SPLKAPATFSVSAVYTKEGSE-----IRDKDPAPSTSPAFDFDGYML

A.th.    (1) --MASVTLGSWIVVHHHNHHHPSSILTKSRS--RSCPITLTKPISFRSK----RTVSSSSSIVSSSVVTKEDNLRQ---------SE--PSSFDFMSYII
C.r.    (1) -------------------------MRSN----LCHPLKNQLPISFFLSGTIRKPIFSCSRLSISAIITKEQTQEESESKSKKEVAFSSSSSFDFKAYMI
H.b.    (1) --MSSVNLGSWVHTSYVLNQATRSRSKSKSFSLPFNPLKSLAISFAYRK------S-ERPISSVSAIITKEEETLQ-------EEQNNPPPSFDFKSYML

101                                            200
M.p.   (92) RKAKSVNKALEAAVQMKEPLKIHESMRYSLLAGGKRVRPMLCIAACELVGGDESTAMPAACAVEMIHTMSLMHDDLPCMDNDDLRRGKPTNHMAFGESVA

A.th.   (82) TKAELVNKALDSAVPLREPLKIHEAMRYSLLAGGKRVRPVLCIAACELVGGEESTAMPAACAVEMIHTMSLIHDDLPCMDNDDLRRGKPTNHKVFGEDVA
C.r.   (72) GKANSVNKALEDAVLVREPLKIHESMRYSLLAGGKRVRPMLCIAACELFGGTESVAMPSACAVEMIHTMSLMHDDLPCMDNDDLRRGKPTNHKVFGEDVA
H.b.   (85) QKGNSINQALEAAIPLQEPAKIHESMRYSLLAGGKRVRPALCLAACELVGGNDSMAMPAACAVEMIHTMSLIHDDLPCMDNDDLRRGKPTNHIVFGEDVA

201                                            300
M.p.  (192) VLAGDALLSFAFEHVAAATKG--APPERIVRVLGELAVSIGSEGLVAGQVVDVCSE--GMAEVGLDHLEFIHHHKTAALLQGSVVLGAILGGGKEEEVAK

A.th.  (182) VLAGDALLSFAFEHLASATSSDVVSPVRVVRAVGELAKAIGTEGLVAGQVVDISSEGLDLNDVGLEHLEFIHLHKTAALLEASAVLGAIVGGGSDDEIER
C.r.  (172) VLAGDALLAFAFEHIATATKG--VSSERIVRVVGELAKCIGSEGLVAGQVVDVCSE--GIADVGLEHLEFIHIHKTAALLEGSVVLGAIVGGANDEQISK
H.b.  (185) VLAGDALLAFAFEHIAVSTLN--VSSARIVRAVGELAKAIGAEGLVAGQVVDINSE--GSSEVDLEKLEFIHIHKTAKLLEGAVVLGAILGGGTDEEVEK

301                                                        390
M.p.  (288) LRKFANCIGLLFQVVDDILDVTKSSKELGKTAGKDLVADKTTYPKLIGVEKSKEFADRLNREAQEQLLHFHPHRAAPLIALANYIAYRDN

A.th.  (282) LRKFARCIGLLFQVVDDILDVTKSSKELGKTAGKDLIADKLTYPKIMGLEKSREFAEKLNREARDQLLGFDSDKVAPLLALANYIAYRQN
C.r.  (268) LRKFARCIGLLFQVVDDILDVTKSSQELGKTAGKDLVADKVTYPKLLGIDKSREFAEKLNREAQEQLAEFDPEKAAPLIALANYIAYRDN
H.b.  (281) LRKYARDIGLLFQVVDDILDVTKSSQELGKTAGKDLVADKVTYPKLLGIEKSREFAEKLNKEAQEQLAGFDPEKAAPLIALANYIAHRQN

A A AB

AC

AEAD

TC YTB GG A CGA YTT NG T NAC RTCAE

AR DAT RTC RTC NAC NAC YTG  RAAAD

G T YTT RTG  NAN RTG  NAT RAA YTGAC

CTC CCN TG Y AYG GAY AAY GAY GAAB

ACN ATG TCG  CTG ATN CAY G AY G AAA

Séquence 5 ’→ 3’Prim er
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1                                                          100
M.p.    (1) MAINLSHINSKTCFPLKTRSDLSRSSSARCMPTAAAAAFPTIATAAQSQ-----PYWAAIEADIERYLKKSITIRPPETVFGPMHHLTFAAPATAAS-TL
A.th.    (1) ------MLFSGSAIPLSSFCSLPEKPHTLPMKLSPAAIRSSSSSAPGSLNFDLRTYWTTLITEINQKLDEAIPVKHPAGIYEAMRYSVLAQGAKRAPPVM

101                                                        200
M.p.   (95) CLAACELVGGDRSQAMAAAAAIHLVHAAAYVHEHLPLTDGSRP-VSKPAIQHKYGPNVELLTGDGIVPFGFELLAGSVDPARTDDPDRILRVIIEISRAG
A.th.   (95) CVAACELFGGDRLAAFPTACALEMVHAASLIHDDLPCMDDDPVRRGKPSNHTVYGSGMAILAGDALFPLAFQHIVSHTPPDLVPR-ATILRLITEIARTV

201                                                        300
M.p.  (194) GPEGMISGLHREEEIVDGNTSLDFIEYVCKKKYGEMHACGAACGAILGGAAEEEIQKLRNFGLYQGTLRGMMEMKNSHQLIDEN---------IIGKLKE
A.th.  (194) GSTGMAAGQY-----VDLEGGPFPLSFVQEKKFGAMGECSAVCGGLLGGATEDELQSLRRYGRAVGMLYQVVDDITEDKKKSYDGGAEKGMMEMAEELKE

301                                338
M.p.  (285) LALEELGGFHGKNAELMSSLVAEPSLYAA---------
A.th.  (289) KAKKELQVFDNKYGGGDTLVPLYTFVDYAAHRHFLLPL

AF

AH

AG

AI

Cro1 Cro2
Cro4     Cro3

Cro5

Cro6

GC NCC NCC CAA DAT NGC NCC RCAI

GC RTG CAT YTC NCC RTA YTT YTTAH

CTC ACN GGN GAY GGN ATH GTN CCAG

GCN ATH CAY CTC TAY CAY GCN GCAF

Séquence 5’→ 3’Primer

YCW DHT MMD YSA YBA DAD YTY TTCCro6

YTC MTC MTC VGY KSC DCC GCC CAACro5

CGA RBG RSA VVA KSS CGT CHC CGGCro4

CCG GDG ACG SSM TBB TSY CVY TCGCro3

HKC STW VRT MCA CGA BSA CCT CCCCro2

SGC STG YGA GCT CKT CGG YGG SGACro1

Séquence 5’→ 3’Primer

�

Figure 24 : Positionnement des amorces  utilisées pour le clonage d‘une GPPS de vigne sur l’alignement des 

séquences peptidiques de la petite sous-unité de la GPPS de Mentha piperita  (M.p., AF182827) et d’une 

séquence similaire d’Arabidopsis thaliana (A.th., AF339725). 

Les acides aminés identiques apparaissent en rouge alors que les résidus similaires sont verts. Les flèches 

indiquent la position des amorces dégénérées choisies pour le clonage du gène chez la vigne. La séquence 

des amorces est présentée dans les encarts sous la figure. 
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Figure 25 : Isolement du gène vGPPS par PCR. 

Le schéma et le gel d’agarose présentent les fragments d’ADN obtenus par PCR sur ADN génomique 

et ADNc de gewurztraminer. Le fragment B1 a été obtenu à l’aide des amorces Cam3-AL à partir 

d’ADN génomique ; les fragments G1, W et S ont été obtenus à l’aide des amorces GC1F-1F, 1R-

Qgpp1 et GC1F-Qgpp2 sur ADNc respectivement. MT, marqueur de taille, échelle en pb. 
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1                                                  100

A.th. (1) MLFTRSVARISSKFLRNRSFYGSSQSLASHRFAIIPDQGHSCSDSPHKGYVCRTTYSLKSPVFGGFSHQLYHQSSSLVEEELDPFSLVADELSLLSNKLR

vGPPS (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

101                                                200

A.th. (101) EMVLAEVPKLASAAEYFFKRGVQGKQFRSTILLLMATALDVRVPEALIGESTDIVTSELRVRQRGIAEITEMIHVASLLHDDVLDDADTRRGVGSLNVVM

vGPPS (1) -MVVAEVPKLASAAEYFFKMGVEGKRXRPTVLLLMATALNVPLPRPALAEVPETLSTELRTRQQCIAEITEMIHVASLLHDDVLDDAETRRGIGSLNIMM

201                                                300

A.th. (201) GNKMSVLAGDFLLSRACGALAALKNTEVVALLATAVEHLVTGETMEITSSTEQRYSMDYYMQKTYYKTASLISNSCKAVAVLTGQTAEVAVLAFEYGRNL

vGPPS (100) GNKVAVLAGDFLLSRACVALASLKNTEVVSLLATVVEHLVTGETMQMTSTSEQRVSMEYYLQKTYYKTASLISNSCKAIALLAGQTAEVSMLAFEYGKNL

301                                                400

A.th. (301) GLAFQLIDDILDFTGTSASLGKGSLSDIRHGVITAPILFAMEEFPQLREVVDQVEKDPRNVDIALEYLGKSKGIQRARELAMEHANLAAAAIGSLPETDN

vGPPS (200) GLAFQLIDDXLDFTGTSASLGKGSLSDIRHGIITAPILFAIEEFPQLDAVVKRGLDNPADIDLALDYLGRSRGIQRTRELAMKHANLAAEAIDSLPESGD

401                422

A.th. (401) EDVKRSRRALIDLTHRVITRNK

vGPPS (300) EDVLRSRRALIDLTHRVITRTK
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Figure 26 : Comparaison de la séquence peptidique de vGPPS (AAR08151) avec celle de la GPPS 

d’A. thaliana (A.th., CAC16849). 

Les résidus identiques sont présentés en rouge. 

�



%�	���5�7�5������
	������
���������������
����������
	�����������
�	���
���� K=�

,����������������
�	���
������
�� ���� �����������������	���
��
�����
	���
	���������

���
���� �	��	� ����
	� �
� ���
	�	��� 
�	������ ��
�� ����  ��
��� ��������� ��� U����	� ������V� ���

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

*���	����*@!��2	��	����������	���������	��+�
�������
�������������@(>%�@�"��������������

����
��� ����� ���������� ��� ������� $�3->3-� �� ������ �����������	��
� ���
� �����
	� $3�

���
���
�K//��������������"������	���=�������*,!��������$%%)����������������

��� ����� "� �������	��
� ��
�� ��� ����� ��� ��

��� ��� ��5
�	�	�	� ��� $�
����� @������� #(5$@+�

@��8�����+�6����
�+��		�7''����	�����&������������
������
��A)(������������	
����	���
	�

���������"����2	���	��C�������
���������������+#!f�����������
��,//KE/J&�
���������������

���
�� �������
	� ��� ��
� ��� ��
�� ��� ���
��� ,��2� ������� #M���3� �	� M���D&� �
	� ��� 4	��

����
�������
�������������
��	��������������
����	����������
������2��������3@��	�$�3-�

�
	� ������ �����������	��
� ���
� �����
	� ���
���
� C//� ��� #9&� �	� 3�///� ��� #)&�

�����	�����
	�#-�����D=&��

��� ���
�	��	��
� ���
�� �����
��� �
	���� "� ��	�� ���� �����
	�� ��	����� #����
� =�+� C�� �	�

�����
	��
	�
�&�
������������������
���
�*,!��������	�����
�������
��������������

��������
�����
	���
����������	�������	�������
	��
����	��
�����CD3�����������
������

������ ����������� ��������� ��� CE�..1� ,�� #-����� DJ&�� ��� ��	��
�� �$%%)� �������� KK0�

�����
	�	���	�./0����������	������������$%%)�������������������������
������
	�
	������	���

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

�����
��"� 	��	��� ������
��	�
�������� #-�����DJ&����*,!���������������� ����������
��

$%%)���	�����
�������
����	�������������������	�������!����
����
������������
	������
�	���

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



 

�

vGPPS1-1 1 atg gtg gtt gct gag gtc cct aag ctt gcc tcg gct gct gag tac ttc ttc aag atg ggg
vGPPS1-2
vGPPS1-3

1  M   V   V   A   E   V   P   K   L   A   S   A   A   E   Y F   F   K   M   G 

vGPPS1-1 61 gtg gaa gga aaa agg ttc cgt ccc aca gtc cta ttg ttg atg gca aca gct tta aat gtg
vGPPS1-2
vGPPS1-3

21  V   E   G   K   R   F   R   P   T   V   L   L   L   M   A T   A   L   N   V 

vGPPS1-1 121 cct cta cct agg ccg gct ctt gct gaa gtg cct gag act tta tca act gaa cta cgc aca
vGPPS1-2 a
vGPPS1-3 g

41  P   L   P   R   P   A   L   A   E   V   P   E   T   L   S T   E   L   R   T 

vGPPS1-1 181 aga caa caa tgt ata gct gag atc aca gag atg atc cat gtg gct agc ctt ctt cat gat
vGPPS1-2
vGPPS1-3

61  R   Q   Q   C   I   A   E   I   T   E   M   I   H   V   A S   L   L   H   D 

vGPPS1-1 241 gat gtc ttg gat gat gct gaa acg aga cgt ggt att ggt tca tta aat att atg atg ggc
vGPPS1-2
vGPPS1-3

81  D   V   L   D   D   A   E   T   R   R   G   I   G   S   L N   I   M   M   G 

vGPPS1-1 301 aat aag gta gca gtg cta gca gga gat ttt ctg ctt tca cga gcc tgt gtg gcg ctt gcc
vGPPS1-2
vGPPS1-3

101  N   K   V   A   V   L   A   G   D   F   L   L   S   R   A C   V   A   L   A 

vGPPS1-1 361 tct ctg aaa aac act gag gtt gta tca tta tta gca aca gtt gta gag cat ctt gtt aca
vGPPS1-2
vGPPS1-3

121  S   L   K   N   T   E   V   V   S   L   L   A   T   V   V E   H   L   V   T 

vGPPS1-1 421 ggt gag acc atg caa atg aca agt aca tct gag caa cgt gtc agc atg gaa tat tat ttg
vGPPS1-2
vGPPS1-3

141  G   E   T   M   Q   M   T   S   T   S   E   Q   R   V   S M   E   Y   Y   L 

vGPPS1-1 481 cag aag aca tac tac aag act gca tct ttg att tca aac agc tgc aaa gct att gct ctt
vGPPS1-2 g
vGPPS1-3 g

161  Q   K   T   Y   Y   K   T   A   S   L   I   S   N   S   C K   A   I   A   L 

vGPPS1-1 541 ctt gca ggg caa act gcg gaa gtt tca atg ttg gcc ttt gag tat ggc aag aat ctg gga
vGPPS1-2
vGPPS1-3

181  L   A   G   Q   T   A   E   V   S   M   L   A   F   E   Y G   K   N   L   G 

vGPPS1-1 601 ttg gca ttc caa tta ata gat gac atc ctt gat ttc aca ggc aca tca gct tcc ctg ggg
vGPPS1-2 g
vGPPS1-3 g

201  L   A   F   Q   L   I   D   D  I/V L   D   F   T   G   T   S   A   S   L   G 

vGPPS1-1 661 aag ggt tca ttg tct gac atc cgc cat gga ata ata aca gct cca ata ttg ttt gct ata
vGPPS1-2
vGPPS1-3

221  K   G   S   L   S   D   I   R   H   G   I   I   T   A   P I   L   F   A   I 

vGPPS1-1 721 gaa gag ttc cct caa ttg gat gct gtt gtc aaa cgg ggc ctt gac aat cct gca gat att
vGPPS1-2
vGPPS1-3

241  E   E   F   P   Q   L   D   A   V   V   K   R   G   L   D N   P   A   D   I 

vGPPS1-1 781 gat ctt gct ctt gac tac ctt gga agg agt cgt gga ata caa agg acg agg gag ctg gcc
vGPPS1-2 a g
vGPPS1-3 a a

261  D   L   A   L   D   Y   L   G   R   S   R   G   I   Q   R T   R   E   L   A 

vGPPS1-1 841 atg aag cat gcc aac ctt gct gcc gag gca atc gat tct ctg cct gag agt ggt gac gaa
vGPPS1-2 c
vGPPS1-3 t

281  M   K   H   A   N   L   A   A   E   A   I   D   S   L   P E   S   G   D   E 

vGPPS1-1 901 gat gtt tta aga tca agg cgg gca ctc ata gat ctc aca cac aga gtc att aca aga act
vGPPS1-2
vGPPS1-3

301  D   V   L   R   S   R   R   A   L   I   D   L   T   H   R V   I   T   R   T 

vGPPS1-1 961 aaa tga aga acc ag
vGPPS1-2
vGPPS1-3

321  K   - R   T

($%%3

M$%%D

M$%%3

M$H-9

M$H@F

 

Figure 27 : Séquence nucléotidique et protéique déduite des trois allèles vGPPS1-1, vGPPS1-2 et 

vGPPS1-3. 

Les résidus variables sont présentés en rouges. Les flèches indiquent les amorces utilisées lors des 

expériences de PCR, RT-PCR et criblage de la banque BAC. 
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Figure 29 : Analyse du niveau de transcrit du gène vGPPS. 

L’analyse a été réalisée par RT-PCR à partir d’ARN extraits de racines, jeunes feuilles, feuilles 

adultes, pellicule et pulpe de baies mûres de gewurztraminer. L’expression de la β-tubuline est utilisée 

comme standard interne. MT, marqueur de taille, échelle en pb. 
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1 GCACGAGGGCTCATAGTTCTTTCTTTCTCTGCAAATCCATTTCTTTCTGTGTCTGGAAAT

61 GCGAGACGAAGTCCAAATTCTTGGAGGTGTACTCCGTTTTGAAGTCGGAGCTTCTTAACC

121 CCCCGCTTTTGAGTTCACTGACGATTCTCGCCAATGGGTCGAGCGTATGTTGGACTAGTA

181 CCTGGAGGAAAGCTAAATCGAGGGCTCTCTGTTGTTGACAGCTACAAGTTGCTGGCAGGC

241 CAACTGACTGATGACGAAGTTTTTCTTGCATGTGTCCTGGGTTGGTGCATTGGCTTCAAG

301 CATATTTCCTTGTGCTTGATGATATTATGGATAACTCGCATACACGGGTCAACCTTGCTG

361 GTTCAGGGTTCCCAAGGTTGGTATGATTGCTGCGAATGATGGATTCTTCGCAATCAAATC

421 CCTAGAATTCTCAAGAACCATTTCAAAGGAAAGCCATAGTGGATCTTCTGGATTTGTTTA

481 ATGAGGTGGAATTTCAGACAGCCTCAGGACAGATGATAGATTTGATCACGACTATTGAAG

541 GAGAGAAAGATCTATCAAAGTATTCATTGCCTCTTCACCGCCGCATTGTTCAGTACAAAA

601 CTGCTTATTACTCATTTTACCTTCCAGTTGCATGTGCATTGCTTATGGCAGGCGAAAATT

661 TGGACAATCACACTTCTGTAAAGGACATTCTTGTTCAAATGGGAATCTATTTTCAAGTAC

721 AGGATGATTATCTGGATTGTTTCGGTGACCCCCAAGTGATTGGTAAGATCGGAACGGATA

781 TTGAAGATTTTAAGTGCTCTTGGTTGGTTGTGAAAACACTAGAGATTTGTAATGAGGAAC

841 AGAAAAAAACCTTATATGGAAACTATGGGAAAGCAGATCCAGCCAATGTTGCAAAAGTGA

901 AGGCACTTTATAAAGACCTCGATCTTCAGGGTGTGTTTCTGGAGTATGAGAGCAAAAGTT

961 TAGAGACGTTAGTGAGCTCCATTGAAGCTCATCCAAGTAAGGCAGTACAAGCAGTGCTGA

1021 AATCGTTCTTGGGGAAGATTTACAAGAGACAGAAGTAGGGTTTTCAGCAGAAGGAAGAGG

1081 GTGGATGGAGTAAACTTCGGATTTTTCTTAATGTGACCTAGTGTTTGGATTGTCCCAGTG

1141 TCCCAGTGTCTTAGTCTCATGAATTTACAGGCCTCTTTCAGTGTAGGGTTGTTTGCTTTG

1201 TTGTCATTTTGTTGTTGGTTGAAGGACTCATTGTTTAGGCTGATCTCAAATAGAAGAAGT

1261 GGATCTTCCTTCCACCATTTTTAAAAAAAAAAAAAAAAAACTCGAGGGGGGG

-%%)%!3 -%%)%!D

-%%)%! C

-%%)%!E

Figure 30 : Positionnement des amorces utilisées pour le clonage de l’ADNc vFPPS sur la séquence 

d’une EST de pinot noir (Terrier et al. 2001). 

Les amorces utilisées pour le clonage de l’ADNc vFPPS aux bornes d’un codon initiateur et d’un 

codon stop (représentés en rouge) sont indiquées par des flèches. 
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A.th. (301) EGVFMEYESKSYEKLTGAIEGHQSKAIQAVLKSFLAKIYKRQK
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Figure 31 : Comparaison de la séquence peptidique de vFPPS (AAX76910) avec celle de la FPPS1 

d’A. thaliana (A.th., S52009). 

Les résidus identiques sont présentés en rouge. 



 

vFPPS1-1 1 atg agc gag acg aag tcc aaa ttc ttg gag gtg tac tcc gtt ttg aag tcg gag ctt ctc
vFPPS1-2

1  M   S   E   T   K   S   K   F   L   E   V   Y   S   V   L  K   S   E   L   L 

vFPPS1-1 61 aat gac ccc gct ttt gag ttc act gac gat tct cgc caa tgg gtc gag cgt atg ttg gac
vFPPS1-2

21  N   D   P   A   F   E   F   T   D   D   S   R   Q   W   V E   R   M   L   D 

vFPPS1-1 121 tac aat gta cct gga gga aag cta aat cga ggg ctc tct gtt gtt gac agc tac aag ttg
vFPPS1-2

41  Y   N   V   P   G   G   K   L   N   R   G   L   S   V   V D   S   Y   K   L 

vFPPS1-1 181 ctg caa ggc agg caa ctg act gat gac gaa gtt ttt ctt gca tgt gtc ctg ggt tgg tgc
vFPPS1-2 g

61  L   Q   G   R   Q   L   T   D   D   E   V  F/C L   A   C   V   L   G   W   C 

vFPPS1-1 241 att gaa tgg ctt caa gca tat ttc ctt gtg ctt gat gat att atg gat aac tcg cat aca
vFPPS1-2

81  I   E   W   L   Q   A   Y   F   L   V   L   D   D   I   M D   N   S   H   T 

vFPPS1-1 301 cgt cga ggt caa cct tgc tgg ttc agg gtt ccc aag gtt ggt atg att gct gcg aat gat
vFPPS1-2

101  R   R   G   Q   P   C   W   F   R   V   P   K   V   G   M I   A   A   N   D 

vFPPS1-1 361 ggg gtg att ctt cgc aat caa atc cct aga att ctc aag aac cat ttc aaa gga aag cca
vFPPS1-2

121  G   V   I   L   R   N   Q   I   P   R   I   L   K   N   H F   K   G   K   P 

vFPPS1-1 421 tat tat gtg gat ctt ctg gat ttg ttt aat gag gtg gaa ttt cag aca gcc tca gga cag
vFPPS1-2

141  Y   Y   V   D   L   L   D   L   F   N   E   V   E   F   Q T   A   S   G   Q 

vFPPS1-1 481 atg ata gat ttg atc acg act att gaa gga gag aaa gat cta tca aag tat tca ttg cct
vFPPS1-2

161  M   I   D   L   I   T   T   I   E   G   E   K   D   L   S K   Y   S   L   P 

vFPPS1-1 541 ctt cac cgc cgc att gtt cag tac aaa act gct tat tac tca ttt tac ctt cca gtt gca
vFPPS1-2

181  L   H   R   R   I   V   Q   Y   K   T   A   Y   Y   S   F Y   L   P   V   A 

vFPPS1-1 601 tgt gca ttg ctt atg gca ggc gaa aat ttg gac aat cac act tct gta aag gac att ctt
vFPPS1-2

201  C   A   L   L   M   A   G   E   N   L   D   N   H   T   S V   K   D   I   L 

vFPPS1-1 661 gtt caa atg gga atc tat ttt caa gta cag gat gat tat ctg gat tgt ttc ggt gac ccc
vFPPS1-2

221  V   Q   M   G   I   Y   F   Q   V   Q   D   D   Y   L   D C   F   G   D   P 

vFPPS1-1 721 caa gtg att ggt aag atc gga acg gat att gaa gat ttt aag tgc tct tgg ttg att gtg
vFPPS1-2

241  Q   V   I   G   K   I   G   T   D   I   E   D   F   K   C S   W   L   I   V 

vFPPS1-1 781 aaa gca cta gag att tgt aat gag gaa cag aaa aaa acc tta tat gga aac tat ggg aaa
vFPPS1-2

261  K   A   L   E   I   C   N   E   E   Q   K   K   T   L   Y G   N   Y   G   K 

vFPPS1-1 841 gca gat ccg gcc aat gtt gca aaa gtg aag gca ctt tat aaa gac ctc gat ctt cag ggt
vFPPS1-2 a

281  A   D   P   A   N   V   A   K   V   K   A   L   Y   K   D L   D   L   Q   G 

vFPPS1-1 901 gtg ttt ctg gag tat gag agc aaa agt tat gag acg tta gtg agc tcc att gaa gct cat
vFPPS1-2

301  V   F   L   E   Y   E   S   K   S   Y   E   T   L   V   S S   I   E   A   H 

vFPPS1-1 961 cca agt aag gca gta caa gca gtg ctg aaa tcg ttc ttg ggg aag att tac aag aga cag
vFPPS1-2

321  P   S   K   A   V   Q   A   V   L   K   S   F   L   G   K I   Y   K   R   Q 

vFPPS1-1 1021 aag tag
vFPPS1-2

341  K   -

QFXFW

QFXRV

QF1FW

QF3RV

 

Figure 32 : Séquences nucléotidique et protéique déduites des deux allèles vFPPS1-1 et vFPPS1-2. 

Les résidus variables sont présentés en rouges. Les flèches indiquent les amorces utilisées lors des 

expériences de RT-PCR et de criblage de la banque BAC. 
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Figure 33 : Analyse du niveau de transcrit du gène vFPPS. 

L’analyse a été réalisée par RT-PCR à partir d’ARN extraits de racines, jeunes feuilles, feuilles 

adultes, pellicule et pulpe de baies mûres de gewurztraminer. L’expression de la β-tubuline est utilisée 

comme standard interne. MT, marqueur de taille, échelle en pb. 
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1 agc aag aca ata ttt gaa gcc ctg gat gat ctt gta aat gaa gtt aga ctc aag tgt ttc
1  S   K   T   I   F   E   A   L   D   D   L   V   N   E   V  R   L   K   C   F 

61 caa caa aat gga caa gac atc aaa aac aat ctc caa caa tta tgg tat gaa aca ttc cat

21  Q   Q   N   G   Q   D   I   K   N   N   L   Q   Q   L   W  Y   E   T   F   H 

121 tca tgg ctt atg gaa gct aag tgg ggg aag ggg tta aca agt aaa cca tct gta gat gtg
41  S   W   L   M   E   A   K   W   G   K   G   L   T   S   K  P   S   V   D   V 

181 tat ctt gga aat gca atg aca tcc ata gca gct cac acc atg gtc ctt aca gca tcc tgt

61  Y   L   G   N   A   M   T   S   I   A   A   H   T   M   V  L   T   A   S   C 

241 ctt cta ggt ccc ggt ttc ccg gtt cac caa cta tgg tcg caa agg cgc cac cag gac att

81  L   L   G   P   G   F   P   V   H   Q   L   W   S   Q   R  R   H   Q   D   I 

301 aca tcc ttg ctc atg gtc ttg act cgc ttg cta aat gac att caa tcc tac ttg aaa gaa
101  T   S   L   L   M   V   L   T   R   L   L   N   D   I   Q  S   Y   L   K   E 

361 gaa gac gaa gga aaa ata aac tat gta tgg atg tac atg atc gag aac aat caa gcg tcg
121  E   D   E   G   K   I   N   Y   V   W   M   Y   M   I   E  N   N   Q   A   S 

421 ata gat gac tcg gtt cga cac gtc cag acg ata atc aat gta aaa aag caa gaa ttc atc
141  I   D   D   S   V   R   H   V   Q   T   I   I   N   V   K  K   Q   E   F   I 

481 caa cgt gtt cta tcg gat caa cat tgc aat ctc cca aag tca ttc aag cag ctc cac ttc

161  Q   R   V   L   S   D   Q   H   C   N   l   P   K   S   F  K   Q   L   H   F 

541 tcc tgc ctc aaa gta ttc aac atg ttc ttc aaa tcc tcg aac
181  S   C   L   K   V   F   N   M   F   F   K   S   S   N
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Figure 34 : Séquences nucléotidique et peptidique du fragment d’ADNc de muscat de Frontignan, 

cloné par l’équipe du Professeur Ambid, homologue à la LIS de Clarkia breweri (EbangOke 2003). 

Les amorces utilisées pour les manipulations de PCR et RT-PCR sont présentées par des 

flèches. 
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Figure 35 : Analyse par gel d’agarose des amplifications obtenues par PCR à l’aide des amorces 

LilQFW et LilQRV à partir d’ADNc de gewurztraminer (GW) et muscat à petits grains blancs (MB). MT, 

marqueur de taille, échelle en pb. 
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1 gtg gaa gta act agg tgg tcc aag gac ttg ggt ctc agc aat atg gga ttt ggt agg gaa

1  V   E   V   T   R   W   S   K   D   L   G   L   S   N   M  G   F   G   R   E 

61 aaa act aca tac tgt tac ttt gct tct gct gct gcc agc agt tca cag ctt cct cac cat

21  K   T   T   Y   C   Y   F   A   S   A   A   A   S   S   S  Q   L   P   H   H 

121 tcg gaa gta cgg tta gta gtt gca aag gtc gca ata cta atc act gtt gca gat gat ttt

41  S   E   V   R   L   V   V   A   K   V   A   I   L   I   T  V   A   D   D   F 

181 ttc gat atg caa ggt tct ctg gat gag ttg gaa agc cta act gag gca gtc cga aga tgg

61  F   D   M   Q   G   S   L   D   E   L   E   S   L   T   E  A   V   R   R   W 

241 gat ggc cgt ggc ttg acc ggc cac agc gag gtt atc ttt aag gcc ctt gat aat ctt gtc

81  D   G   R   G   L   T   G   H   S   E   V   I   F   K   A  L   D   N   L   V 

301 aat gac att gct ggc aaa tac atc cat caa cag gga ggg gaa tgt gac ata gcc aaa att

101  N   D   I   A   G   K   Y   I   H   Q   Q   G   G   E   C  D   I   A   K   I 

361 ctt cat gat atg tgg tat gaa gcg ttt tct tca tgg ctg acg gaa gct aag tgg agc aaa

121  L   H   D   M   W   Y   E   A   F   S   S   W   L   T   E  A   K   W   S   K 

421 agc ggg tac ata cca tct act gaa gaa tac ctt cgg act ggc atg ata tcc att gca gca

141  S   G   Y   I   P   S   T   E   E   Y   L   R   T   G   M  I   S   I   A   A 

481 cat act gtg gct ctg caa ggt tca tgt ttc ttg aac ccc agc tta cca att tac aaa ctt

161  H   T   V   A   L   Q   G   S   C   F   L   N   P   S   L  P   I   Y   K   L 

541 aca cct act cag tac gaa cct gtc aca aaa ttg cta atg gtc ata act cgt ctg ttg aat

181  T   P   T   Q   Y   E   P   V   T   K   L   L   M   V   I  T   R   L   L   N 

601 gac ata caa agc tac cag aag gag caa gtg gat ggg aag acg aac ctt gtg ctg ctt cac

201  D   I   Q   S   Y   Q   K   E   Q   V   D   G   K   T   N  L   V   L   L   H 

661 aag aaa gaa aac cca gaa aca gat att gaa gat tca att tct tac gtg aga ggr ata ctg

221  K   K   E   N   P   E   T   D   I   E   D   S   I   S   Y  V   R   X   I   L 

721 gat gag aag aag aaa gag cta ctt gaa cat gtt ctt tca gat ggc tta agt gat tta ccc

241  D   E   K   K   K   E   L   L   E   H   V   L   S   D   G  L   S   D   L   P 

781 aag tca tgc aaa cat att cac cta tca tgt atg aaa gta ttt cag atg ttc ttc aac tct

261  K   S   C   K   H   I   H   L   S   C   M   K   V   F   Q  M   F   F   N   S 

841 ggc aat gaa ttc gac tcc aac acc agc gaa atg ctt gaa gac atc aaa caa g

281  G   N   E   F   D   S   N   T   S   E   M   L   E   D   I  K   Q

%�	���3-9

%�	���3@F

%�	���D-9

%�	���D@F

Figure 36 : Séquences nucléotidique et peptidique déduites du fragment d’ADNc vLIS. 

Les amorces utilisées pour les manipulations de PCR, RT-PCR et criblage de la banque BAC sont 

représentées par des flèches. 
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1                                                               100                   

A.th. (1) MKSSYGSS--SNDLHAFVNEIKGEIQLSNINLDPYSFVSPSAYDTAWLSMIEEDINVDDNELKPMFQGCLDWIMCNQNAREGFWMNSTSYTTVADGRDED

C.con. (1) MQPITKSSSTSSELEFLVDKVKRESLSSSSSDTQNLFLSASPYDTAWLALIPHPHHHHHHG-PPMFEKCLQWILHNQTP-QGFWTAAAG----DNISDTD 

vLis (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

101                                                200

A.th. (99) GEKDMCILTSTLACVVALQKWNIGCFHLHKGTRYIERNTEMIIGKYINEEGSYPRWFAIKFTGILELAQKLGLHFVFSSRCIEMIKGMFYQRQEIIQREK

C.con. (95) DDVTLDCLLSTLACLVALKRWQLAPDMIHKGLEFVHRNTERLVMKQK--PSDVPRWFTIMFPAMLELAGASGLRVDFSENLNRILVELTQNRDDILTREE

vLis (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

201                                                300

A.th. (199) LVHDCNYKPLLAYLEVLPSKLYVTNQEDIIVKSLDSMDGSLFQSPSATASAFMLTRNTKCLAYLQNLVQKCPNG-VPQKYPLNEDLIKLSMVNLIESTGL

C.con. (193) VGEKKQYSPLLLFLEALPAQSYDSDVLKQIIDKKLSSDGSLFQSPSATARAYMITGNTRCLSYLHSLTNSCSNGGVPSFYPVDDDLHDLVMVNQLTRSGL

vLis (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

301                                                400

A.th. (298) GEFFGIEIEHVLEQVYSRYEEKDFERMPMSYLADQLHKDSLAFRMLRMHGRDVSPRSFCWFLNDQETRNHLERNIDSFLLVILSVYRATDLMFPGEHDLQ

C.con. (293) TEHLIPEIDHLLLKVQKNYKYKKASPKSLYGIAAELYKDSLAFWLLRVNSHWVTPSIFCWFLNDEEIRDHIETNYKEFAAVLLNVYRATDLMFSGEVQLV

vLis (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

401                                                500

A.th. (398) EAREYTRNLLEKRRS-------------IKEKMIMHELSTPWIARLKHLDHRMWIEDKNSNVLSMEKASFLRLHSSYSDKLTHLAARNFEFQQAKYCREL

C.con. (393) EARSFATKYLEKILATGNIQKTNADISSSLHKMIEHELRVPWTARMDHVENRIWIEEIASGALWFGKSSYLRLSCLHKINLQQLAVKNYTLRQSVYRDEL

vLis (1) ----------------------------------------------------------------------------------------------------

501                                                600

A.th. (485) EELTMWVKKWGLSDIGFGREKTTYCYFATVTS--LPYEYAIKFGKLAAKTAILITIADDFFDEKGSFNDLEGLTKAVLRWEGEELKSYGNIIFRALDDIV

C.con. (493) AEVERWSKERGLCDMGFGREKTGYCYYAFAAS--TCLPWSSDVRLVLTKAAVVITVADDFFDVEGSMDDLEKLTDAVRRWDAEGLGSHSKTIFEALDDLV

vLis (1) VEVTRWSKDLGLSNMGFGREKTTYCYFASAAASSSQLPHHSEVRLVVAKVAILITVADDFFDMQGSLDELESLTEAVRRWDGRGLTGHSEVIFKALDNLV

601                                                700

A.th. (583) RETANTCRTHHKT--DIIVHLRNIWGETFESWLREAEWSKKGHTS--SMDEYIRNGMISIAAHTIALSISCLMEPCFPHNKLKPG-NYDSITTLLMIIPR

C.con. (591) NEVRLKCFQQNGQ--DIKNNLQQLWYETFHSWLMEAKWG-KGLTSKPSVDVYLGNAMTSIAAHTMVLTASCLLGPGFPVHQLWSERHHQDITSLLMVLTR

vLis (101) NDIAGKYIHQQGGECDIAKILHDMWYEAFSSWLTEAKWSKSGYIP--STEEYLRTGMISIAAHTVALQGSCFLNPSLPIYKLTPT-QYEPVTKLLMVITR

701                                                800

A.th. (678) LLNDLQSYQKEQEQGKMNSVLLHMKNHPGLEIEDSIAHIEKIIDSKRKEFLEHVLVDGLSDLPKPCKEIHMSCCKVFEMFFNKKNRYDSNTEMLHDIKKA

C.con. (688) LLNDIQSYLKEEDEGKINYVWMYMIENNQVSIDDSVRHVQTIINVKKQEFIQRVLSDKHCNLPKSFKQLHFSCLKVFNMFFNSSNIFDTDTDLLLDIHKA

vLis (198) LLNDIQSYQKEQVDGKTNLVLLHKKENPETDIEDSISYVRXILDEKKKELLEHVLSDGLSDLPKSCKHIHLSCMKVFQMFFNSGNEFDSNTSEMLEDIKQ

801                                                900

A.th. (778) LYDPINVYELSEMEPMPLMAHGDEYMILPLLLNSLPNILEFKRKDGYGAMKTSMCFGRSYRVNKRVMASQLDDQHKPLKIVASQRKPVPMMQSIFAPCFY

C.con. (788) FVSPP---QVPKFKPHIKPPHQLPATLQPPHQ---PRQIMVNKKKVEMVYKSYHHPFKVFNLPK-KQSSGHGTMNPRASILAG-----PNIKLCFS----

vLis (298) ----------------------------------------------------------------------------------------------------
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Figure 37 : Comparaison de la séquence peptidique de vLIS avec celles de la LIS d’Arabidopsis thaliana (A.th., 

AAL24105).et de Clarkia concinna (C.con., AAD19839)  

Les résidus identiques sont présentés en rouge alors que les résidus similaires sont verts. 
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Figure 38 : Analyse par gel d’agarose des amplifications obtenues par PCR à l’aide des amorces 

PutLis1FW-PutLis1RV (piste 1) et PutLis2FW-PutLis2RV (piste 2) à partir d’ADN génomique de 

gewurztraminer. MT, marqueur de taille, échelle en pb. 
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Figure 39 : Mis en évidence par Western blot de la protéine vGPPS fusionnée à la GFP dans des 

extraits protéiques bruts de levures et visualisation par microscopie confocale de sa localisation 

subcellulaire. 

A, Western blot réalisés à partir de 40 µg protéines totales des souches MO8, MO25 et MO1 révélés 

par un anticorps monoclonal anti-GFP. La souche 5247 porte un vecteur vide et sert de témoin. MT, 

marqueur de taille. (vGPPS, 35 kDa ; GFP, 26 kDa) 

B, localisation subcellulaire de la protéine vGPPS fusionnée à la GFP. Les photos présentent une vue 

transversale (1) et une vision en deux dimensions (2) d’une cellule de la souche MO8. Les mêmes 

résultats ont été observés pour les autres souches exprimant l’ADNc vGPPS. 

 

�

5 µm

088,�

33J

JJ

%

0;-0;�� 0;���2@

� �

4$$�D4?$

�

5 µm

088,�

33J

JJ

%

0;-0;�� 0;���2@

� �

4$$�D4?$



%�	���5�7�5������
	������
���������������
����������
	�����������
�	���
���� .3�

*� ��	�� ���� �������� 	�
�������� ��� ���� *,!�� ��� ���
�+� 
���� ���
�� �������� ����

���
�	����������"��������
���������	��
���������
�����������������	������	��
��������������

��
������������������
	��������������
�L���+�
�������
���	������������	��
��������������	��
�

�	�������������������������
�����������������	��"���
	��	����������
�	���
�����%���������+�


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

���������������������	�������������
��+1�#8��

�

2�� ���'�
�'�����!'���	&!��������>��,�/!
�����������#  !�

�

E�D�3 �,�	��	��
���������	��
���$%%)���
��������������	�
��������

�

������������-`3JK.>D1�+�=DEK��	���D=��
	��	��	�
������������������������6?D���	�
	�

��*,!�������������������$%%)�]���������������	�
�����
	��	�����������6?1+�6?D=��	�6?3�

�����	�����
	�� ��� ��
	����� �����	���� ��� ��� ��	��
�� �� �	�� �������� ���9��	�
� ���	� �	� ����

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

��������������

����9��	�
� ���	�� �������� "� ������� ���
	������ �
	�>$-%� ��� ���� ��	��
��� 	�	����� ���� 	����

�������+���
����
	��������
�����������	��
���$%%)���
�������
���5��������������
	������

��� ���
	�	�� ��� ��	��
��� ���	� ����� ������� ��
�� ��� ������� ��D=� ���� ��
�� ���� �������� A�a�

#-�����C.&��

��������	��
����������������������������
���������������������	��
���$%%)�������������

��
�� ��� ��	������������� �������� �� ������ 	�
��
��� "� �������� ��
�� ���� ����������� ��� ������

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

�����������������
	�����	�	���
�		���
	��
�����������������������D=��������	���2���	��+�

�����������	����2�����������������
	�	�������	��
����	�����������	�����	���



Tableau 7 : Teneur en ∆-5,7 stérols des souches de levures sauvages exprimant l’ADNc vGPPS. 

Les stérols ont été extraits par saponification à partir de cellules lyophilisées après une croissance en milieu 

minimum jusqu’à la phase stationnaire. Les données sont les moyennes de deux répétitions indépendantes 

(Breivik & Owades 1957). 
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Tableau 8 : Monoterpénols produits par des souches sauvages ou mutantes exprimant l’ADNc 

vGPPS. 

Les terpénols ont été extraits du milieu de culture en phase stationnaire de croissance par fractionnement sur 

cartouche Bond Elut C18. La séparation et l’identification des composés volatils ont été réalisées par GC-MS. Les 

valeurs sont la moyenne et l’indice de confiance calculés à partir des résultats de trois expérimentations 

indépendantes. 
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a : non détecté dans nos conditions expérimentales 

 b : quantités détectées >10 µg l-1 DO600
-1 
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Figure 40 : Mis en évidence par Western blot de la protéine vFPPS fusionnée à la GFP dans des 

extraits protéiques bruts de levures et visualisation par microscopie confocale de sa localisation 

subcellulaire. 

A, Western blot réalisés à partir de 40 µg protéines totales des souches MO52 et MO54 révélés par 

un anticorps monoclonal anti-GFP. La souche 5247 porte un vecteur vide et sert de témoin. MT, 

marqueur de taille. (vGPPS, 35 kDa ; GFP, 26 kDa) 

B, localisation subcellulaire de la protéine vGPPS fusionnées à la GFP. Les photos présentent une 

vue transversale (1) et une vision en deux dimensions (2) d’une cellule de la souche MO8. Les 

mêmes résultats ont été observés pour les autres souches exprimant l’ADNc vGPPS. 
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Tableau 9 : Teneur en ∆-5,7 stérols des souches exprimant les ADNc vFPPS1-1, vFPPS1-2 en 

comparaison à des souches exprimant ERG20 ou erg20-2. * 

Les stérols ont été extraits par saponification à partir de cellules lyophilisées après une croissance en milieu 

minimum jusqu’à la phase stationnaire. Les données sont les moyennes de deux répétitions 

indépendantes(Breivik & Owades 1957). 
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� � �6?=D� ���!��
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� C+E�±�3+3�

6?=E� ���!��
�
� C+/�±�/+E�

� � �6?JC� ���!�� E+1�±�/+1�
6?JE� ���!�� E+/�±�/+1�

a : ADNc exprimé en fusion avec la GFP 

Tableau 10 : Monoterpénols produits par des souches exprimant les ADNc vFPPS1-1, vFPPS1-2 en 

comparaison à des souches exprimant ERG20 ou erg20-2. * 

La séparation et l’identification des composés volatils du milieu de culture en phase stationnaire de croissance 

ont été réalisées par GC-MS. Les valeurs sont la moyenne et l’indice de confiance calculés à partir des résultats 

de trois expérimentations indépendantes. 
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a : non détecté dans nos conditions expérimentales 

b : ADNc exprimé en fusion avec la GFP 

t�Les souches MO56, MO57, MO52, MO54, MO63 et MO64 sont délétées pour le gène ERG20 et 

complémentées par les gènes ERG20, erg20-2 ou les gènes vFPPS de vigne.�
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Tableau 11 : Activité spécifique des deux protéines vFPPS-F et vFPPS-C fusionnées ou non à la 

GFP. 

Les extraits protéiques bruts des souches sont incubés en présence de [14C]IPP et de DMAPP. Les 

souches MO63, MO64, MO52 et MO54 sont délétées pour le gène ERG20 et complémentées par les 

gènes vFPPS de vigne fusionnées ou non à la GFP. 
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a : ADNc exprimé en fusion avec la GFP 
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Figure 41 : Arbre phylogénique construit par la méthode du Neighbor-Joining basée sur les similarités 

de séquence entre des GPPS, FPPS et GGPPS de plantes. 

La comparaison des séquences et l’arbre ont été réalisés à l’aide du logiciel MEGA version 3.1 

(Kumar et al. 2004). Seule une partie des séquences connues de FPPS et de GGPPS de plantes ont 

été utilisées.  

Numéros d’accession GenBank : Artemisia annua FPPS, AF112881 ; Lupinus albus FPPS, U15777 ; Vitis vinifera FPPS, 

AY966012 ; Hevea brasiliensis FPPS, AY135188 ; Ginko biloba FPPS, AY389818 : Oriza sativa FPPS, AB021747 ; Zea mays 

FPPS, L39789 ; Arabidopsis thaliana FPPS, X75789 ; Capsicum annuum FPPS, X84695 ; Abies grandis GPPS, AF513111 ; 

Abies grandis GGPPS, AF425235 ; Taxus media GPPS, AY453404 ; Ginko biloba GGPPS, AY371321 ; Antirrhinum majus 

GPPS-LSU, AY534687 ; Arabidopsis thaliana GGPPS, NM119845 ; Lupinus albus GGPPS, U15778 ; Mentha piperita GPPS-

LSU, AF182828 ; Mentha piperita GPPS-SSU, AF182827 ; Clarkia breweri GPPS-SSU, AY534745; Antirrhinum majus GPPS-

SSU, AY534686 ; Arabidopsis thaliana GPPS, Y17376 ; Citrus sinensis GPPS, AJ243739 ; Vitis vinifera GPPS AY351862 ; 

Quercus robur GPPS, AJ298245. 
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Figure 42 : Mises en évidence par Western blot des protéines GES et LIS fusionnées à la GFP dans 

des extraits protéiques bruts de levures et visualisation par microscopie confocale de leur localisation 

subcellulaire. 

A, Western blot réalisés à partir de 40 µg protéines totales des souches MO10 , MO27, MO11 et 

MO28 révélés par un anticorps monoclonal anti-GFP. La souche 5247 porte un vecteur vide et sert de 

témoin. MT, marqueur de taille. (GES, 65 kDa ; LIS, 100 kDa ; GFP, 26 kDa) 

B, localisation subcellulaire des protéines GES (1) et LIS (2) fusionnées à la GFP. Les photos 

présentent une vue transversale d’une cellule de la souche MO10 (1) et MO11 (2). Les mêmes 

résultats ont été observés pour les autres souches exprimant les ADNc GES ou LIS. 
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Tableau 12 : Monoterpénols excrétés par des souches de levure sauvages exprimant l’ADNc GES ou 

LIS. 

Les terpénols ont été extraits du milieu de culture en phase stationnaire de croissance par 

fractionnement sur cartouche Bond Elut C18. La séparation et l’identification des composés volatils 

ont été réalisées par GC-MS. Les valeurs sont la moyenne et l’indice de confiance calculés à partir 

des résultats de trois expérimentations indépendantes. 
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Figure 43 : Séparation et identification par GC-MS des composés volatils présents dans les milieux de 

culture des souches MO27 et MO28. 

A : spectres de masse des monoterpénols produits par la souche MO27. 

B : profil chromatographique d’un extrait obtenu après fractionnement sur cartouche C18 d’un milieu 
de culture de la souche MO27 qui exprime la GES. 

C : profil chromatographique d’un extrait obtenu après fractionnement sur cartouche C18 d’un milieu 
de culture de la souche MO28 qui exprime la LIS. 

1, linalol ; 2, citronellol ; 3, géraniol ; 4, 2-phényléthanol ; 5, néroliol ; 6, m-crésol (standard interne) ; 6, 

eugénol (standard interne). 
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Tableau 13 : Teneur en ∆-5,7 stérols des souches de levures sauvages exprimant la protéine GES. 

Les stérols ont été extraits par saponification à partir de cellules lyophilisées après une croissance en 

milieu minimum jusqu’à la phase stationnaire. Les données sont les moyennes de deux répétitions 

indépendantes (Breivik & Owades 1957). 
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Figure 44 : Effet de la simvastatine sur la synthèse de monoterpénols et la teneur en ∆-5,7 stérols de 

la souche MO27 qui exprime l’ADNc GES. 
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Figure 45 : Effet de l’amorolfine sur la synthèse de monoterpénols et la teneur en ∆-5,7 stérols de la 

souche MO27 qui exprime l’ADNc GES. 

0

100

200

300

400

500

600

700

0 0,5 2

µg ml-1  simvastatine

µg
 te

rp
én

ol
s 

l-1
 D

O
60

0-1

0

1

2

3

4

5

6

7

µg
 5

,7
 s

te
ro

ls
 (m

gP
S

)-1
 

Quantité totale de terpénols Teneur en 5,7 sterols

0

100

200

300

400

500

600

700

800

0 0,1 0,3

µg ml-1  amorolfine

µg
 te

rp
én

ol
s 

l-1
 D

O
60

0-1

0

1

2

3

4

5

6

7

µg
 5

,7
 s

te
ro

ls
 (m

gP
S

)-1
 

Quantité totale de terpénols Teneur en 5,7 sterols



�

�

Tableau 14 : Monoterpénols produits par des souches de levures sauvages ou mutantes exprimant 

l’ADNc GES et/ou les gènes ERG20 et erg20-2. 

�

Les souches MO59 et MO60 sont des souches sauvages surexprimant les gènes ERG20 ou erg20. 

Les souches MO56 et MO57 sont délétées pour le gène ERG20 et complémentées par les gènes 

ERG20, ou erg20-2. 

La séparation et l’identification des composés volatils du milieu de culture en phase stationnaire de 

croissance ont été réalisées par GC-MS. Les valeurs sont la moyenne et l’indice de confiance calculés 

à partir des résultats de trois expérimentations indépendantes. 
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Figure 46 : Analyse par Western blot de la présence des protéines vGPPS, vFPPS et GES dans un 

extrait protéique brut des souches MO29 et MO52 GES.  

Une quantité de 40 µg de protéine totale a été utilisée pour chaque souche. La souche 5247 porte un 

vecteur vide et sert de témoin. MT, marqueur de taille. (vGPPS, 35 kDa ; vFPPS, 39 kDa ; GES, 65 

kDa ; GFP, 26 kDa) 
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Tableau 15 : Monoterpénols produits par des souches co-exprimant les ADNc vGPPS et/ou vFPPS1-

1, vFPPS-1-2 avec celui codant la protéine GES. 

Les souches MO27 et MO29 sont des souches sauvages surexprimant les gènes vGPPS et/ou GES. 

Les souches MO52,t MO54, MO63 et MO64 sont délétées pour le gène ERG20 et complémentées 

par les gènes vFPPS fusionnés ou non à la GFP. 

La séparation et l’identification des composés volatils du milieu de culture en phase stationnaire de 

croissance ont été réalisées par GC-MS. Les valeurs sont la moyenne et l’indice de confiance calculés 

à partir des résultats de trois expérimentations indépendantes. 
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a : non détecté dans nos conditions expérimentales 

b : ADNc exprimé en fusion avec la GFP 
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