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Préface

Jacques PROST, directeur de recherche au CNRS, directeur de l’ESPCI
ParisTech, membre de l’Académie des sciences.

Les physiciens s’intéressent à la biologie depuis très longtemps. Dans plusieurs
chapitres de cet ouvrage les apports historiques de Hooke et de van Leeuwenhoek
au XVIIe siècle sont cités à juste titre. L’identification de la cellule comme brique
élémentaire du vivant doit tout au développement du microscope optique dont ils
furent des pionniers. Plus récemment, au cours du vingtième siècle, c’est à peu près
un apport expérimental majeur par décennie et un apport conceptuel tous les quinze
ans dus à la physique. L’explosion d’activité à l’interface physique-biologie de ces
vingt dernières années fait donc suite à une longue tradition d’intérêt porté par les
physiciens au monde du vivant. C’est l’ampleur de l’investissement des physiciens
qui est nouvelle. De la femto-seconde dans l’étude des mécanismes de biocatalyse
aux temps géologiques dans la modélisation des processus d’évolution, de la frac-
tion de nanomètre dans la structure des protéines aux échelles macroscopiques de la
biologie du développement, voire aux échelles continentales pour la dynamique des
populations, les physiciens ont montré une curiosité insatiable. Ils ont aussi montré
que la physique était utile, surtout comme l’expliquent très bien les coordinateurs
de cet ouvrage, lorsqu’ils savent, ce qui est le cas pour les contributeurs de ce livre,
collaborer étroitement avec les biologistes. Michèle Leduc et Michel Le Bellac ont eu
raison de demander à Jean-François Allemand et Pierre Desbiolles de réaliser un ou-
vrage accessible à tous qui puisse donner une idée des résultats impressionnants qui
ont été acquis ces vingt dernières années à l’interface physique-biologie. L’explosion
d’activité et les succès associés méritent d’être connus.

J’imagine très bien les hésitations de Jean-François et Pierre au moment du choix
du contenu du manuscrit. Certaines omissions étaient certes évidentes : qui réalise
aujourd’hui que l’électrophorèse, la centrifugation, la spectrographie de masse ont
été un jour des sujets de recherche de physique ? Ces techniques sont devenues des
outils de la biologie au quotidien. Il en va de même pour la microscopie électronique,



la cristallographie et la résonance magnétique nucléaire, devenues « biologie struc-
turale ». Les très belles expériences d’optique ultra-rapide permettant d’étudier les
mécanismes intimes de biocatalyse auraient pu être choisies, mais bien qu’éminem-
ment physiques, elles cherchent à répondre à des questions plus « chimiques » que
physiques. Jean-François et Pierre auraient pu aussi penser aux processus d’adapta-
tion en biologie, à la physique des réseaux protéiques, à la physique statistique du
repliement des protéines ou des ARN, à celle des processus d’évolution, de la résis-
tance bactérienne aux antibiotiques, à la physique des tissus, etc. La liste est longue.

Le choix de Jean-François et Pierre est logique et cohérent. Deux types d’études
ont connu une évolution particulièrement spectaculaire ces deux dernières décen-
nies : les études mécaniques sur molécules uniques, et l’approche physique de la
cellule. Il était alors naturel, d’introduire les notions qui permettent de comprendre
ces études : concepts de base de la biologie cellulaire, techniques de choix pour me-
ner ces études en commençant évidemment par la microscopie de fluorescence qui
a tant apporté à la biologie depuis la découverte des « green fluorescent proteins »,
que le biologiste sait insérer à volonté dans le code cellulaire et s’en servir de « re-
porter » pour étudier tel ou tel mécanisme. L’exposé, tout en restant très abordable,
va jusqu’à décrire les derniers développements qui permettent d’obtenir des résolu-
tions bien inférieures aux limites de résolutions théoriques des microscopes optiques.
Rassurez-vous, les lois de la physique sont bien respectées !

Avec ces nouvelles connaissances, il devient naturel d’essayer de comprendre les
expériences sur molécules uniques. De fait les premières expériences sur molécules
uniques ont été effectuées sur des canaux ioniques membranaires dans les années
1970. Une amélioration considérable des mesures des courants de faible intensité
avait ouvert ce champ d’investigation. De manière semblable, dans les années 1990,
les mesures de faibles forces, typiquement le pico-newton, et la visualisation des
molécules ont ouvert la voie à une série d’expériences superbes sur des molécules
à propriétés mécaniques exceptionnelles. Là encore, l’exposé, tout en gardant la
simplicité requise pour une large audience, va jusqu’aux derniers développement des
techniques du domaine. Leur illustration avec les propriétés mécaniques de l’ADN
montre le degré de connaissance que l’on est aujourd’hui capable d’obtenir sur cette
molécule dépositaire de notre identité. Et ce n’est pas un jeu ésotérique de physicien !
Nous avons besoin de connaître toutes ces propriétés si nous voulons comprendre les
mécanismes intimes de la vie !

La suite logique concerne alors les expériences sur des molécules uniques ap-
pelées « moteurs moléculaires ». Ces molécules sont de véritables moteurs : elles
consomment de l’énergie chimique, et sont capables de fournir un travail mécanique.
Certaines, comme la superbe F1 ATPase, peuvent aussi fonctionner à l’inverse, et
c’est même sa fonction physiologique naturelle : elle transforme l’énergie mécanique
en énergie chimique. L’ARN polymérase fournit à la fois un travail mécanique et
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provoque des transformations chimiques très spécifiques. Les notions de thermody-
namique s’appliquent très bien, pourvu que l’on fasse des moyennes correctes, et
l’étude des fluctuations se révèle très riche. Si un seul des moteurs décrits dans ce
chapitre est déficient, c’est la vie qui disparaît ! Ce domaine des moteurs et des « ma-
chines » actives sur l’ADN et l’ARN a pris une très grande importance et plusieurs
chapitres auraient pu lui être consacrés. Jean-François et Pierre ont su garder une
taille raisonnable tout en donnant une bonne mesure de l’importance des questions
abordées.

Il était alors naturel de passer à l’échelle cellulaire. Si les moteurs sont d’une
complexité redoutable, la cellule l’est infiniment plus. Dans la continuité des cha-
pitres précédents, les auteurs ont choisi de restreindre le discours aux propriétés
mécaniques et au mouvement cellulaire, plus facilement accessibles au physicien. Ils
nous initient aux subtilités du monde où la viscosité domine (la vie à faible « nombre
de Reynolds ») ainsi qu’à celles du cytosquelette avec ou sans moteurs ! La cellule un
« homonculus » ? Pas tout à fait, mais elle a l’intégralité des informations nécessaires
à la formation de l’individu !

De la cellule à l’organe, il n’y a qu’un pas et quoi de plus noble que le cerveau ?
Le choix était là encore bien naturel. Je me souviens de Pierre Gilles de Gennes ex-
pliquant, en préambule d’un cours remarquable sur le fonctionnement du cerveau,
que de nombreux physiciens célèbres mais vieillissants s’étaient passionnés en vain
pour ce sujet. Rassurez-vous, ce sont des physiciens dans la force de l’âge qui nous
décrivent les progrès spectaculaires acquis ces dernières années dans la connaissance
du cerveau ! À la lecture de ce chapitre on est convaincu que sous peu on en com-
prendra les rouages.

Essentiellement tourné vers l’expérience, il fallait bien que ce livre ait au moins
un chapitre décrivant une avancée théorique. Là encore les choix possibles étaient
nombreux. L’optimisation des stratégies de recherche des échelles moléculaires aux
échelles animales est un très bel exemple de l’utilisation de la physique statistique à
des problèmes concrets et elle illustre très bien le type de concept que la théorie a
pu introduire. Après la lecture de ce chapitre vous n’irez plus chercher vos clés sous
le seul réverbère allumé ! Vous prendrez exemple sur votre chien, courant dans une
direction avec conviction, puis furetant apparemment au hasard pendant un certain
temps et ainsi de suite ! Je ne suis pas sur que cette technique remplace une bonne
mémoire, mais vous verrez qu’elle est très efficace à bien des échelles.

Je vous encourage donc à vous plonger dans la lecture de ce livre. Vous y trouve-
rez de nombreuses informations nécessaires à la compréhension du vivant et je suis
convaincu que vous aurez envie d’en connaître encore plus une fois ce livre terminé.
C’est, je pense, exactement dans ce but qu’il a été conçu.

PHYSIQUE ET BIOLOGIE ix
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Avant-propos

Le vivant est complexe et cette complexité peut le rendre intimidant. Comment ap-
préhender et expliquer des phénomènes aussi divers que le fonctionnement du cer-
veau, le développement embryonnaire, le stockage et l’utilisation du code génétique,
ou son évolution au cours du temps ? Comment décrire et modéliser le fonctionne-
ment d’un organisme qui contient plusieurs milliers de gènes en interaction et soumis
à des contraintes extérieures ?

Dans leur spécialité, les physiciens et les chimistes ont entrepris une tâche qui
pourrait sembler similaire. Dans ce qui paraissait d’une complexité inextricable,
ils ont su identifier des phénomènes fondamentaux, les décrire à l’aide de mo-
dèles simples, établir des analogies entre des domaines qui semblaient lointains et
construire des théories unificatrices. Le vivant peut-il être réduit de la même ma-
nière ? Rien n’est moins certain, tant les difficultés semblent nombreuses. Contraire-
ment aux systèmes physiques et chimiques les plus simples, les organismes vivants
sont des systèmes hors d’équilibre qui meurent sans un apport régulier d’énergie.
Des macromolécules souvent fragiles et parfois difficiles à isoler, tels les acides nu-
cléïques et les protéines, y jouent un rôle essentiel. Physiciens et chimistes sont rare-
ment confrontés à des systèmes comportant une aussi grande variété de constituants
en interaction, dans lesquels un déterminisme semble parfois naître du hasard. Cette
complexité fait du vivant en quelque sorte une nouvelle frontière pour les sciences
physiques et chimiques. Non par les énergies ou les échelles de taille en jeu, mais
par la complexité des acteurs et de leurs interactions et la nécessité de considérer
justement de multiples échelles de taille et d’énergie. En étroite collaboration avec
leurs collègues biologistes, qui apportent d’irremplaçables connaissances et compé-
tences, et auxquels ils n’ont ni vocation ni prétention à se substituer, des physiciens
et des chimistes se sont lancés dans l’aventure de la recherche dite « aux interfaces ».
Forts de progrès techniques ou conceptuels, dans l’étude des systèmes complexes par
exemple, ils abordent de manière quantitative dans leur laboratoire des questions
biologiques encore ouvertes, en utilisant des outils qui leur sont familiers.

Michèle Leduc et Michel Le Bellac nous ont demandé de faire un état des lieux,
à un niveau accessible au plus grand nombre, des plus récents progrès de ce champ.
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Il était impossible, dans un ouvrage d’environ 200 pages, de couvrir l’ensemble des
systèmes étudiés et des approches développées au cours de la dernière décennie.
Nous avons donc dû faire des choix, souvent arbitraires, guidés cependant. Physi-
ciens de formation, nous avons privilégié des approches dans lesquelles la physique,
et plus précisément l’optique ou la physique statistique, jouent un rôle essentiel. Re-
nonçant à l’exhaustivité dans ce domaine même, nous avons par exemple éliminé
tout ce qui concerne l’étude de structures (rayons X, RMN, microscopie électronique,
etc.) car cet aspect mériterait à lui seul un ouvrage entier. Même si nos choix sont en
définitive arbitraires, et donc forcément limitatifs, nous avons également voulu que
les différents chapitres couvrent des échelles variées, allant de la molécule à l’organe
en passant par la cellule. Enfin, en dehors de la contrainte de taille liée à celle de
l’édition, l’aspect humain a également joué un rôle dans le choix des thèmes retenus.
Nous avons sollicité des contributeurs reconnus par leurs pairs comme des experts
dans leur domaine de recherche, avec lesquels nous avions de surcroît d’excellentes
relations. Comme pour d’autres activités, la recherche est un travail d’équipe qui pro-
gresse souvent plus aisément lorsque les relations humaines y sont harmonieuses.
Dans cette logique, nous avons priviliégié la formation de binômes d’auteurs pour
chaque chapitre.

Il nous a semblé souhaitable de commencer cet ouvrage par un exposé rapide
d’éléments essentiels de biologie moléculaire et cellulaire. Même si une lecture com-
plète de ce premier chapitre n’est en rien obligatoire pour aborder le reste de l’ou-
vrage, nous invitons le lecteur à l’explorer au cas où des éléments de biologie lui
feraient défaut lors de la lecture d’autres chapitres. Après cet avant-propos viennent
deux chapitres qui présentent des méthodes fondamentales pour l’étude du vivant
aux échelles moléculaire et cellulaire : les techniques optiques spécifiques à ce champ
d’investigation et les méthodes qui permettent de mesurer les forces infimes qui ré-
gissent ces échelles. Les notions développées dans ces deux chapitres sont souvent
évoquées dans la suite de l’ouvrage. Les chapitres suivants montrent comment ces
approches ont permis d’affiner notre compréhension du fonctionnement des moteurs
moléculaires et de la mécanique cellulaire. Il était ensuite difficile de ne pas évoquer
les plus récents progrès en neuroscience redevables aux très belles techniques op-
tiques développées dans ce domaine. Nous avons ensuite voulu un chapitre dédié à
l’audition, un domaine passionnant qui mobilise de nombreux concepts de physique
et de biologie. Les avancées des dernières décennies dans ce domaine ont permis de
proposer une description élaborée du fonctionnement du système auditif, de l’échelle
moléculaire jusqu’à la psychoacoustique. Enfin, il nous a semblé intéressant de pré-
senter les résultats de récents travaux sur la « recherche de cible », une notion qui
intervient à des échelles très différentes du vivant, qu’il s’agisse de décrire les proces-
sus qui régissent les rencontres entre molécules dans un compartiment cellulaire ou
ceux qui permettent à un prédateur de trouver sa proie.

xii Avant-propos



Nous espérons que le lecteur prendra plaisir à lire cet ouvrage, et que cette
introduction aux recherches les plus récentes conduites à l’interface entre la physique
et la biologie lui donnera envie d’en apprendre encore plus.
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1
Quelques éléments de biologie

Giuseppe LIA, chercheur, Centre de génétique moléculaire, Gif-sur-Yvette.
Terence STRICK, chercheur au CNRS, Institut Jacques Monod, Paris.

1 Introduction

Ce premier chapitre a pour objectif de faciliter la découverte de ce qui pourrait
être pour le lecteur un continent nouveau : la biologie. Sans viser l’exhaustivité,
il présente quelques concepts fondamentaux utiles pour placer dans le paysage des
connaissances actuelles les sujets abordés dans les chapitres suivants. Ce premier
chapitre présente d’abord une description de la brique élémentaire des organismes,
la cellule, avant de se placer à une échelle moléculaire pour s’intéresser au support
de l’information génétique, l’ADN. Même si la lecture complète de ce chapitre n’est
pas indispensable à celle des chapitres suivants, tous indépendants et dans lesquels
la plupart des termes techniques sont définis, elle permettra au lecteur de contextua-
liser leur contenu et de le replacer dans une perspective biologique. Ainsi la première
partie, qui décrit la cellule, est utile pour aborder les chapitres 2, 5 et 7, et la seconde
partie, qui concerne l’ADN, l’est pour aborder les chapitres 3, 4, 7 et 8. Le lecteur
peu familier avec la biologie aura besoin de temps pour assimiler non seulement les
concepts mais également le vocabulaire de la biologie et de la biochimie. Ce lecteur
ne devra donc pas hésiter à arrêter sa lecture, faire des pauses, et à revenir sur les
points qui lui semblent plus délicats. Un travail interdisciplinaire nécessite ce travail
d’assimilation du vocabulaire et des modes de réflexion d’une discipline qui n’est pas
celle de sa formation : c’est une des difficultés mais aussi une des richesses de ce
type de recherches.
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2 À l’échelle cellulaire

2.1 Structure générale de la cellule

La cellule est l’unité structurale et fonctionnelle fondamentale de tous les organismes
vivants. Le terme cellule, qui dérive du mot latin cella, espace vide, fut utilisé pour la
première fois en 1665 par Robert Hooke, le premier à observer des cellules végétales
à l’aide d’un microscope rudimentaire. Cependant, il fallut attendre le milieu du
XIXe siècle pour affirmer que tous les êtres vivants étaient constitués de cellules.

Chaque cellule est une entité définie. Elle est isolée des autres cellules par une
membrane cellulaire, parfois rigide comme chez les végétaux ou les bactéries, chez
lesquels on parle alors de paroi cellulaire. L’intérieur de la cellule contient un grand
nombre de substances chimiques et de structures subcellulaires qui rendent possible
le fonctionnement de la cellule. La région dans laquelle est localisé le matériel
génétique est, chez certains organismes appelés eucaryotes (comme par exemple
les animaux), délimité par une membrane. On parle alors de noyau. Chez les autres,
les procaryotes, dont par exemple les bactéries, il n’y a pas de paroi nucléaire et on
parle alors de nucléoïde. Le milieu en dehors du noyau ou du nucléoïde se nomme
le cytoplasme. Il contient toutes les machineries nécessaires au bon fonctionnement
de la cellule (Fig. 1.1).
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Figure 1.1. Schéma montrant l’organisation typique des cellules animales avec de multiples compartiments,
et en particulier un noyau pour contenir le matériel génétique, et des cellules procaryotiques qui n’en
possèdent pas.
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Le cytoplasme regroupe l’ensemble des substances présentes à l’intérieur de la
membrane cellulaire. C’est la principale région fonctionnelle de la cellule et l’endroit
où se déroulent la plupart de ses activités. Chez les eucaryotes il est constitué de
trois principaux éléments : le cytosol, les organelles et les inclusions que nous allons
définir maintenant.

– Le cytosol est le liquide visqueux dans lequel les autres éléments du cytoplasme
se trouvent en suspension. Il est en grande partie composé d’eau, et il contient
des protéines solubles, des sels, et divers autres solutés.

– Les inclusions ne sont pas des éléments fonctionnels mais des substances chi-
miques qui peuvent être présentes ou non, selon le type de cellule considéré,
(par exemple le glycogène, des pigments variés, des métaux, etc.).

– Les organelles constituent l’appareil métabolique de la cellule. Selon la pré-
sence ou non des organelles internes, tel le noyau, on classifie les organismes
vivants dans deux catégories : les procaryotes (eubactéries et archaées) et les
eucaryotes (plantes, champignons, animaux et le reste des eucaryotes appelés
protistes).

Chez les procaryotes il n’y a donc pas de compartiments internes dans la cellule, si
bien que cette absence fait que le matériel génétique est directement en contact avec
le cytoplasme. La membrane plasmique qui délimite la cellule est renforçée par une
couche de peptidoglycanes (molécules constituées d’une partie peptidique et d’une
partie glucidique). Cette couche forme la paroi bactérienne qui permet la résistance
des bactéries aux chocs osmotiques, c’est-à-dire aux variations de pression dues aux
différences de concentration entre l’intérieur et l’extérieur de la cellule.

Chez tous les eucaryotes, les compartiments internes sont délimités par une
membrane dont la composition est semblable à celle de la membrane cellulaire,
de sorte que leur milieu interne peut être diffèrent du cytosol qui les entoure. Ce
cloisonnement est essentiel au fonctionnement de la cellule : sans lui, des milliers
d’enzymes seraient mélangées au hasard et l’activité biochimique serait totalement
aléatoire.

2.2 La membrane cellulaire

La membrane cellulaire est une structure extrêmement fine (d’épaisseur 7 à 8 nm),
constituée d’une double couche de molécules lipidiques parmi lesquelles sont dis-
séminées des protéines (Fig. 1.2). La membrane est, globalement, constituée de li-
pides (40 %) et de protéines (60 %). La bicouche de lipides est composée en grande
partie de phospholipides (des lipides portant un ion phosphate) et elle est relati-
vement imperméable à la plupart des molécules hydrosolubles. Les phospholipides
sont des molécules amphiphiles : elles ont une extrémité polaire, dite tête, contenant
le groupement phosphate, et une extrémité non polaire, constituée de deux chaînes
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Figure 1.2. Schéma montrant la disposition des composants des membranes plasmatiques dans la
bicouche lipidique.

hydrocarbonées d’acides gras, dite queue. La tête polaire est hydrophile et interagit
avec l’eau, alors que la queue non polaire est hydrophobe et s’éloigne spontanément
de l’eau et des particules chargées. Ces caractéristiques propres aux phospholipides
font que toutes les membranes biologiques s’organisent de la même façon, dite en
« sandwichs ». Dans cette configuration, les molécules se disposent en deux feuillets
parallèles de sorte que les queues hydrophobes se font face à l’intérieur de la mem-
brane, et leurs têtes polaires sont exposées à l’eau qui se trouve à l’intérieur et à
l’extérieur de la cellule. Cette orientation spontanée des phospholipides permet aux
membranes biologiques de s’assembler automatiquement pour former des structures
fermées, généralement sphériques. Environ 10 % des phospholipides qui font face
à l’extérieur sont liés à des glucides et on les appelle glycolipides. La membrane
contient également des quantités importantes de cholestérol, qui se dispose entre les
queues des phospholipides et stabilise la membrane.

La membrane cellulaire est une structure fluide et très dynamique. Les molécules
de lipides peuvent se déplacer latéralement, mais les interactions polaire-non polaire
les empêchent de se retourner ou de passer d’une couche lipidique à l’autre. Il existe
deux populations distinctes de protéines membranaires : les protéines intégrées qui
sont insérées dans la bicouche lipidique et les protéines périphériques qui sont si-
tuées à la surface interne ou externe de la membrane plasmique. Certaines protéines
de la membrane flottent librement mais d’autres, notamment les protéines périphé-
riques, sont plus limitées dans leurs mouvements et semblent être « ancrées » aux
structures internes de la cellule qui constituent le cytosquelette.
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Chaque cellule doit en permanence puiser dans son environnement les quantités
exactes de chacune des substances dont elle a besoin, et en parallèle elle doit em-
pêcher l’entrée de toute substance excédentaire. Pour cela la membrane forme une
barrière à perméabilité sélective ou différentielle. Le mouvement des substances à
travers la membrane plasmique peut se produire de deux façons : active ou passive.
Dans les mécanismes passifs, les molécules traversent la membrane sans que la cel-
lule fournisse d’énergie et donc selon le gradient de concentration ou de potentiel
électrique (dans le cas des ions). Les substances non polaires et liposolubles diffusent
directement à travers la bicouche lipidique (substances comme l’oxygène, le gaz car-
bonique, les graisses et l’alcool). Les particules polaires ou chargées peuvent diffuser
à travers la membrane si elles sont assez petites pour passer dans les pores constitués
par les canaux protéiques. C’est le cas pour l’eau ou les molécules qui ne dépassent
pas environ 0,8 nm de diamètre. Dans le cas de molécules plus grandes, il existe
des protéines-canaux qui assurent le transfert d’ions ou de molécules spécifiques (on
parle de diffusion facilitée). Comme de nombreuses molécules, notamment les pro-
téines intracellulaires et certains ions, ne peuvent pas diffuser à travers la membrane
plasmique, il existe une différence de pression entre les deux côtés de la membrane
appelée pression osmotique. De façon générale, les phénomènes osmotiques, qui en-
traînent des modifications importantes du tonus cellulaire, se poursuivent jusqu’à
ce que les pressions qui agissent sur la membrane (pressions osmotique et hydro-
statique) soient égales. Dans les mécanismes actifs de transport, la cellule dépense
une énergie métabolique (ATP) pour transporter la substance en question grâce à
des protéines pompes qui traversent la membrane et luttent contre les gradients de
concentration et de potentiel électrique (Fig. 1.3). Les systèmes de transports actifs
qui ont été le plus étudiés sont la pompe à sodium, à potassium, à calcium, et à
protons (voir le chapitre 4).

Cette perméabilité différentielle et les transports actifs des ions entraînent la créa-
tion d’une différence de potentiel à travers la membane, appelé potentiel de mem-
brane. À l’état de repos, toutes les cellules de l’organisme présentent un potentiel de
repos de la membrane qui se situe habituellement entre −20 et −200 millivolts (mV)
selon l’organisme et le type de cellule. Par conséquent, toutes les cellules sont dites
polarisées. Ce voltage (ou séparation des charges) n’existe qu’au niveau de la mem-
brane. Si l’on pouvait additionner toutes les charges positives et négatives présentes
dans le cytoplasme, on constaterait que l’intérieur de la cellule est électriquement
neutre.

2.3 Organelles internes

Les cellules eucaryotes sont composées de différents compartiments que nous allons
décrire succintement (Fig. 1.1).
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Figure 1.3. Schéma illustrant les différents types de transport le long la mémbrane plasmique. Les
transports passifs s’effectuent toujours selon le gradient de concentration ou de potentiel électrique, par
diffusion simple, à travers la bicouche lipidique, ou par diffusion facilitée par médiation de protéines canaux
ou transporteur. Les transports actifs, en revanche, utilisent toujours l’énergie d’hydrolyse de la molécule
d’ATP pour transporter les molécules contre leur gradient de concentration ou électrique. (Inspirée par la
figure 11-4 du livre Molecular Biology of the Cell, Garland Publishing Inc.)

Le noyau

Le noyau, dont le diamètre moyen est de 5 μm, est le plus gros organelle de la cel-
lule. Il peut être considéré comme le « coffre fort » de la cellule, car on y trouve le
matériel génétique, matérialisé par la molécule d’ADN. Il comporte trois régions ou
structures distinctes : l’enveloppe (membrane) nucléaire, les nucléoles et la molé-
cule d’ADN. L’enveloppe nucléaire est formée par la superposition de deux couches
lipidiques. La membrane nucléaire extérieure prolonge le reticulum endoplasmique
(voir plus loin) du cytoplasme et est garnie de ribosomes sur sa face externe. À
certains endroits, les deux membranes de l’enveloppe nucléaire sont fusionnées et
forment des pores nucléaires. Les pores nucléaires permettent les échanges entre
noyau et cytoplasme. À l’intérieur de la membrane nucléaire se trouve le nucléo-
plasme dans laquelle les nucléoles et l’ADN sont en suspension. La molécule d’ADN
contenue dans le noyau possède une longueur énorme si on la compare à la taille
du noyau (2 m de long pour l’ensemble de l’ADN d’une cellule humaine). Par consé-
quent, l’ADN doit être compacté sous forme de chromatine. Au cours de la division
cellulaire, la chromatine se condense et s’enroule, formant les chromosomes. Chaque
chromosome est donc une unité qui contient une partie de l’information génétique
(chez l’Homme, l’ensemble de l’information génétique d’une cellule est stockée dans
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stimulation doit vérifier la relation :

F̄ = AX̄ + B|X̄ |2X̄ , (7.2)

où l’impédance A = (μC − μ) + i(ω − ωC) et le terme B = Λb décrivent respectivement
les composantes linéaire et non linéaire de la réponse. Dans le régime des faibles forces, le
système présente une sensibilité χ = |X̄ |/|F̄ = |1/|A|. On observe alors une résonance avec
un maximum de sensibilité lorsque l’oscillateur est stimulé à sa fréquence caractéristique
ω=ωC (Fig. 7.10A). La largeur de la résonance est donnée par Δωlin

∼= 1/|μC − μ|.
À la bifurcation μ = μC , le système présente une propriété étonnante : si on le stimule

à résonance (ω = ωC), l’impédance A s’annule. La réponse du système est alors sous le
contrôle du terme non-linéaire cubique et présente une croissance compressive qui est dé-
crite par une loi de puissance : X̄ ∝ F̄1/3 (Fig. 7.10B). La sensibilité χ varie quant à elle
comme F−2/3 et diverge donc formellement à faible force. Comme il n’existe plus de forces
assez faibles pour laquelle la réponse croît linéairement, on parle de non-linéarité « essen-
tielle » pour décrire le comportement du système au point critique. Notons que seul un sys-
tème actif peut produire ce genre de comportement. Un système mécanique passif ne peut
en effet annuler la friction hydrodynamique qui s’oppose au mouvement périodique imposé
par la force extérieure. Pour y parvenir, il faut que le système soit capable de mobiliser des
ressources énergétiques pour fournir un travail qui produit de la « friction négative ».
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Figure 7.10. Amplification par oscillation critique ( fC = 5 kHz ; μ= μC ). A) Sensibilité χ = |X̄ |/|F̄ à un
stimulus sinusoïdal F = F̄ eiωt en fonction de la fréquenceω/(2π) du stimulus pour six intensités F̄ de
stimulation (de haut en bas : 0, 40, 50, 60, 70, 80 dB). B : Amplitude de la réponse X̄ en fonction de
l’intensité F̄ de stimulation pour les 7 fréquences repérées en A par des lignes de couleurs. (Figure adaptée
de Hudspeth AJ, Jülicher F, Martin P, J Neurophysiol 2010 ; 104:1219-29.)

Les détails cellulaires et moléculaires du processus actif qui conduit les cellules
ciliées à amplifier les sons qui les stimulent ne sont pas complètement établis. Ce-
pendant, il est clair que la détection auditive repose sur l’activité d’oscillateurs auto-
entretenus. Un oscillateur unique n’est performant que dans une gamme de fré-
quences restreinte autour de sa fréquence caractéristique. L’organe auditif doit donc
renfermer une assemblée d’oscillateurs dont les fréquences sont distribuées dans
une gamme suffisamment large pour couvrir le domaine de sensibilité auditive qui,
rappelons-le, s’étend de 20 Hz à 20 kHz chez l’Homme.
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