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est par exemple en droit de se demander 
si les filaments d’actine y flambent 
vraiment sous compression, ou s’ils sont 
coupés par des protéines spécialisées 
comme la cofiline1, dont l’action semble 
dépendre de la tension du filament [9]. 
Une chose reste cependant certaine : si 
elle n’apporte pas toutes les réponses, 
la physique et ses raisonnements géo-
métriques et quantitatifs permettent de 
déceler des questions latentes au sein 
de mécanismes que l’on croyait bien 
compris. ‡
When the cell skeleton produces forces
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1 Protéine qui déstabilise les filaments d’actine.

des cellules entières plongées dans une 
matrice cellulaire flexible. Nous avons 
ainsi pu comparer les forces engendrées 
par une plaquette seule aux contraintes 
contractiles que peut exercer un caillot 
sanguin contenant un grand nombre 
de ces plaquettes. Dans les deux cas, 
les forces générées collectivement par 
le réseau entier apparaissent hors de 
proportion avec une prédiction naïve qui 
ignorerait le flambage, et notre théorie 
rend compte avec une bonne précision 
d’amplifications pouvant aller jusqu’à 
un facteur vingt.
Au-delà de simples mesures de force, 
nos résultats sont en bon accord avec 
l’observation directe de la contraction 
de systèmes d’actomyosine reconstruits 
à partir de protéines purifiées, dans 
lesquels le flambage est prépondérant 
[8]. La question de l’applicabilité de ces 
mécanismes physiques simples au sein 
de la cellule reste cependant ouverte. On 
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L’évolution vue à travers l’arbre du 
vivant
La vie sur Terre est étonnamment diver-
sifiée. On estime à plus de dix millions le 
nombre d’espèces, chaque espèce jouant 
un rôle unique dans les écosystèmes de 
notre planète. Ces espèces descendent 
toutes d’un même ancêtre commun, et 
sont apparues par accumulation des 
processus de mutation et spéciation. 
L’arbre du vivant (ou phylogénie) est 
une représentation du lien de parenté 

entre les espèces. À l’ère génomique, 
les phylogénies sont généralement 
construites en alignant des séquences 
de gènes homologues (descendant d’un 
même gène ancestral) d’espèces dif-
férentes et en reconstruisant la façon 
dont ces séquences ont évolué au fil du 
temps. En utilisant 
le principe de l’hor-
loge moléculaire 
pour les gènes, et si 
possible également 
des spécimens fossiles datés [1] (➜), 
on peut reconstruire non seulement la 
relation de parenté entre les espèces 

mais aussi leur temps de divergence 
(Figure 1A). Les phylogénies molécu-
laires datées ouvrent une fenêtre sur 
l’évolution de la diversité de la vie et 
sont nos guides les plus puissants pour 
comprendre comment les espèces ont 
évolué. Elles sont utilisées, par exemple, 
pour étudier l’évolution de vecteurs de 
maladies infectieuses [2], les réponses 
de la diversité biologique aux change-
ments environnementaux [3], ou encore 
la diversification des traits des espèces 
qui leur confère leur rôle unique [4].
Les arbres phylogénétiques sont un enre-
gistrement des événements de spécia-

Temps profond : temps géologique, qui, sur des millions 
d’années, a façonné la biodiversité actuelle.

(➜) Voir la Synthèse 
de R. Debruyne et 
V. Barriel, m/s n° 5, 
mai 2006, page 502
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À la recherche de lois universelles de 
l’évolution du vivant
Bien entendu, comme dans tout domaine 
d’étude, il y a un intérêt irrésistible 
à découvrir les principes généraux de 
la diversification des espèces. Existe-
t-il des lois universelles sur la façon 
dont la biodiversité évolue ? Pourquoi 
certaines espèces prospèrent-elles et 
d’autres disparaissent-elles ? Y a-t-il 
des limites à la rapidité ou à la lenteur 
de la diversification des espèces ? Cer-
tains processus écologiques ou envi-
ronnementaux, tels que les extinctions 
de masse ou des périodes climatiques 
extrêmes, laissent-ils des signatures 
discernables dans les phylogénies ? Ces 
questions sont presque aussi anciennes 

cation de tels modèles. Cela a révélé, 
par exemple, que la diversification chez 
les oiseaux a accéléré au cours des 50 
derniers millions d’années [6], que les 
vitesses de spéciation des mammifères 
sont supérieures dans les régions tro-
picales que dans les régions tempé-
rées [7], et que la viviparité entraîne 
des radiations2 chez les poissons [8]. 
Notre compréhension actuelle de l’évo-
lution est donc fondée à la fois sur les 
phénomènes microévolutionnaires de 
l’héritage génétique et sur l’étude de 
l’histoire phylogénétique des espèces.

2 Évolution à partir d’un ancêtre commun d’une grande 
diversité d’espèces.

tion et d’extinction. Ils sont donc utiles 
pour comprendre comment la diversité 
des espèces d’un clade1 a évolué au 
cours du temps et pour analyser les 
différents facteurs écologiques et envi-
ronnementaux qui ont influencé cette 
évolution [5]. Cependant, les phylogé-
nies reconstruites à partir des espèces 
actuelles ne donnant qu’une image 
partielle de l’évolution passée, il est 
nécessaire de développer des modèles 
permettant de combler les informations 
manquantes. Au cours des dernières 
décennies, on a consacré beaucoup de 
travail au développement et à l’appli-

1 Groupe d’organismes comprenant un ancêtre commun et 
tous ses descendants.
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Figure 1. Inférer l’histoire évolutive du vivant à partir de phylogénies. (A, haut) À mesure que le clade évolue, les espèces divergent (points), 
s’éteignent (étoiles), ou survivent. (A, en bas) La phylogénie reconstruite à partir des espèces actuelles représente une histoire partielle des évé-
nements de spéciation dans ce clade. (B) La modélisation permet, à partir d’une phylogénie, de déduire des éléments de l’histoire évolutive d’un 
clade, comme la variation au cours du temps du nombre d’espèces, du taux de spéciation et du taux d’extinction ont varié au cours du temps. (C) 
Le profil de densité spectrale résume de manière exhaustive la forme d’une phylogénie. Les profils pour différentes espèces de clades peuvent être 
directement comparés et chaque profil peut être caractérisé par le logarithme (ln) de sa valeur propre principale (*), son asymétrie (), et sa 
hauteur de pic ().
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néité des longueurs de ramification. Ces 
trois paramètres permettent de placer 
les phylogénies dans un espace tri-
dimensionnel, que nous appelons espace 
phylogénétique.
Dans notre travail récent [10], nous 
avons utilisé cette approche pour com-
parer les phylogénies de 214 familles de 
vertébrés, couvrant environ 500 millions 
d’années et quelques 12 000 espèces. 
Nous avons identifié cinq principaux 
modes de diversification chez les ver-
tébrés. En plaçant les phylogénies dans 
l’espace phylogénétique, nous avons 
caractérisé le paysage de diversification 
des vertébrés (Figure 2). Plus précisé-
ment, nous voyons que l’espace phylo-
génétique des vertébrés est fortement 
contraint, occupant seulement environ 
40 % de tout l’espace possible. Diffé-
rentes régions de l’espace occupé sont 
gouvernées par des processus évolutifs 
différents (par exemple, la dépendance 

sément, le profil de densité spectrale 
est le spectre des valeurs propres de 
la matrice laplacienne3 (graph Lapla-
cian matrix), construite à partir des 
distances d’évolution entre les nœuds 
d’un arbre phylogénétique (Figure 1). Le 
profil peut être utilisé pour mesurer les 
similitudes entre les arbres phylogéné-
tiques représentant différents clades et 
donc pour grouper ces clades sur la base 
de la similarité de leurs phylogénies. En 
outre, les profils peuvent être résumés 
par trois paramètres : le logarithme de 
la valeur propre principale, indicatif 
de l’expansion phylogénétique (*) ; 
l’asymétrie, indicative de la distribution 
des événements de ramification de la 
racine aux feuilles de l’arbre () ; et la 
hauteur du pic, indicative de l’hétérogé-

3 Une matrice laplacienne est une des matrices qui peuvent 
être construites pour décrire les distances entre les diffé-
rents sommets d’un graphe.

que la théorie de l’évolution elle-même. 
Les réponses à ces questions, cepen-
dant, sont insaisissables. Pour la plu-
part, c’est en raison des lacunes dans 
les méthodes disponibles pour compa-
rer les histoires phylogénétiques des 
clades (groupes d’espèces). La plu-
part des méthodes phylogénétiques 
ont utilisé des statistiques sommaires, 
qui réduisent l’intégralité de l’histoire 
phylogénétique d’un clade à un seul 
nombre, ou des approches de model-
fitting, qui sont idéales pour tester des 
hypothèses sur la dynamique de diver-
sification dans les clades, mais moins 
pour comparer l’évolution des clades 
entre eux sans hypothèse a priori. Nous 
avons développé une nouvelle approche, 
qui nous a permis de résumer la totalité 
de l’information contenue dans la forme 
de la phylogénie par une distribution 
simple, appelée profil de densité spec-
trale phylogénétique [9]. Plus préci-
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Figure 2. La forme de l’espace phylogénétique. (A) Phylogénies de 214 familles de vertébrés placées sur l’espace phylogénétique à l’aide de sta-
tistiques résumantes issues de leurs profils de densité spectrale (*, , ). Sur la base de la forme de leurs phylogénies, on peut identifier cinq 
principaux groupes de clades, correspondant à cinq modes de diversification. Chaque point correspond à la phylogénie d’une famille de vertébrés 
et est coloré en fonction de son mode de diversification. (B) Profil, phylogénie et espèce représentative pour quatre clades appartenant à des 
groupes distincts (de haut en bas : Muridae, Acanthizidae, Nycteridae et Leporidae) (les images sont issues de http://animaldiversity.org/).
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mélange de clades qui sont riches et 
pauvres en espèces, vieux et jeunes, 
homogènes et inhomogènes dans leur 
façon de se diversifier. La biodiver-
sité semble donc désordonnée, ne se 
conformant pas à des lois d’organisa-
tion au-delà de celles décrites par la 
descendance par la sélection naturelle. 
Cependant, notre travail [10] révèle une 
règle générale d’organisation : la diver-
sification des espèces chez les vertébrés 
est contrainte en raison de compro-
mis dans les modes de diversification, 
aboutissant à une trajectoire évolutive 
moyenne à travers l’espace phylogé-
nétique. Des processus écologiques et 
environnementaux particuliers peuvent 
amener les clades à s’écarter de la tra-
jectoire moyenne vers d’autres régions 
de l’espace phylogénétique, mais ces 
écarts sont contraints. Au-delà du 
désordre apparent, il existe des règles 
générales nous permettant de com-
prendre comment la biodiversité émerge 
et évolue en temps profond. ‡
The rules of biodiversity in deep time

à la température), de sorte que, où 
que se trouve une famille dans l’espace 
phylogénétique, nous pouvons (sta-
tistiquement) identifier le processus 
susceptible de l’avoir conduite là. Nous 
avons de plus utilisé l’espace phylo-
génétique pour tracer les trajectoires 
que les phylogénies prennent au fil du 
temps. En moyenne, les phylogénies des 
vertébrés au niveau familial prennent 
une trajectoire contrainte, passant par 
différents stades macroévolutionnaires, 
chacun caractérisé par une forme phy-
logénétique particulière et un processus 
évolutif. Remarquablement, cette tra-
jectoire est différente pour les mam-
mifères comparativement aux autres 
vertébrés : la diversification chez les 
mammifères est beaucoup plus suscep-
tible d’être influencée par les tendances 
à long terme de la température.

À quel point l’évolution de la 
biodiversité est-elle contrainte ?
Un regard attentif sur la façon dont 
la biodiversité est composée révèle un 
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CNRS, Génétique et biologie du développement,
UMR 3215, 26, rue d’Ulm, 
F-75005, Paris, France ;
2 Institut Curie, PSL Research University, CNRS, 
Dynamique du noyau, UMR 3664, 26, rue d’Ulm, 
F-75005, Paris, France.
judith.mine@curie.fr

> À l’intérieur du noyau de nos cellules, 
la chromatine est organisée à diffé-
rentes échelles, allant du nucléosome 
jusqu’à l’assemblage de larges terri-
toires chromosomiques, en passant par 
des structures intermédiaires dont la 
nature reste mal comprise. L’organi-
sation de la chromatine ainsi que sa 
dynamique ont un rôle essentiel pour le 
bon fonctionnement de la cellule. Il est 
donc fondamental de mieux comprendre 
ces mécanismes. Différents modèles 

d’organisation ont été proposés : cer-
tains s’inspirent de la physique des 
polymères [1, 2], d’autres sont struc-
turaux. Les modèles structuraux décrits 
dans la littérature s’appuient sur l’ob-
servation de protéines de la membrane 
nucléaire maintenant la chromatine [3] 
ou bien sur l’existence d’une « matrice 
nucléaire » faisant office de structure à 
la chromatine [4, 5]. Cependant, aucun 
modèle ne se suffit à lui-même et ne 
fait actuellement consensus.

Pour mieux comprendre les mécanismes 
régissant l’organisation nucléaire, 
l’équipe de Yuval Garini a choisi d’étu-
dier l’effet de la lamine A sur la dyna-
mique de différentes régions géno-
miques dans des cellules mammifères. 
Dans un article récemment publié dans 
le journal Nature Communications, 
Bronshtein et al. ont ainsi montré que 
l’absence de lamine A entraîne une aug-
mentation spectaculaire de la mobilité 
du génome [6].

Sans lamine A, la chromatine 
s’emballe
Eldad Kepten1, Judith Miné-Hattab2
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