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Introduction

Tique femelle adulte de I'espébedes ricinusa I'affit d’'un hbte sur la végétation
dans une forébretonne, France. Cré : Tiphaine OLsse



1 Contexte général : changements globaux et maladiémergentes

La population humaine était d’environ 7,35 milliardindividus en 2015 alors qu’elle n’était
gue de 6,13 milliards d’'individus en 2000, soit angmentation exponentielle annuelle moyenne de
1,22% ces 15 dernieres années. Elle pourrait dteiplus de 10 milliards d’'individus d’ici 50 ans
(Organisation des Nations Unies, 2015). Cette sanise démographique a entrainé une augmentation
des besoins alimentaires et donc des surfacesrids t@rables cultivées, souvent au détriment des
écosystemes primaires. Ce besoin alimentaire amtissaussi été compensé par une amélioration du
rendement des cultures. Cette amélioration s'dt faar la mécanisation, le développement de
lirrigation et l'utilisation massive d’intrants gsticides et fertilisants chimiques) depuis ladala
Premiere Guerre Mondiale en Europe, en AmériquBlahd et en Océanie et plus récemment dans le
reste du monde (les « révolutions vertes »). Ealigde, ces nouvelles pratiques ont été suiviesal'u
modification de l'usage des sols en partie lié acanisation : remembrement et élargissement des

parcelles, suppression de haies (Stoate et al)2001

Cette croissance démographique a été accompagnée eKode rural. Les urbains
représentaient un tiers de la population mondial&360 alors qu'ils en représentent plus de laigoit
en 2015. La population urbaine sera vraisemblabierde deux tiers en 2050 (Organisation des
Nations Unies, 2014). Le citadin recherche a le \dé qui fait souvent défaut a la campagne (ersploi
hépitaux, écoles) et cet exode rural s'accompagne de nombreux pays par une hausse du niveau de
vie et donc de la quantité de ressources consomperelabitant. Il y a donc une augmentation
mondiale encore plus importante de la consommat@produits alimentaires a valeur ajoutée dont
I'empreinte écologique est plus importante. La comsation annuelle de viande, tres consommatrice
en surfaces agricoles, en énergie et en eau, [éahiaa doublé dans les pays en développement
depuis 1980 et celle-ci devrait doubler a I'échetiendiale d’ici 2050 (Organisation des Nations
Unies pour I’Alimentation et I'Agriculture, 2014Yes dynamiques sont toutefois hétérogenes selon les
pays et les facteurs socio-€conomiques régionaepndmbre d’animaux d’élevage a principalement
augmenté dans les pays en développement, commeésd, BInde ou la Thailande, au détriment
d’écosystemes forestiers riches, alors que le sede |'élevage est en difficulté en Europe (Pehs
Gordon 2007).

Dans les pays industrialisés, la déprise agricele dernieres décennies et dans une moindre
mesure la sensibilisation a la préservation daddiversité, par la création de parcs et de réserae
favorisé la recolonisation ou l'augmentation ddeatifs des populations de vertébrés sauvages dans
certaines régions. A I'exception de l'agriculturgdged« de conservation » qui a été maintenue ou
restaurée dans certaines aires a forts enjeux iGnamantagne), I'agriculture s’est concentrée ser |
régions les plus propices aux nouvelles pratiquésamisées. Par exemple, en France, celle-ci s’est
concentrée en Champagne et en Beauce, tandis auieed' régions, plus vallonnées ou avec des sols

plus pauvres ont été délaissées, comme dans lee¥os la Lozére (MacDonald et al. 2000, Stoate
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et al. 2009). En témoigne, la surface boisée de tes départements de France métropolitaine,
exceptée la Meurthe-et-Moselle, a augmenté ent3& 92009 (Derriere et al. 2013). Cependant ce
retour de « nature » n'est qu’'apparent et il n'pas nécessairement plus de biodiversité dans ces
milieux (re-)naturalisés, cet abandon de terrescaelgs est souvent reconverti en plantations

forestieres mono-spécifiques a faible diversitesiggie (Prins et Gordon 2007).

En effet, de nombreuses especes, en trés fortnddminent a reconquérir leur aire de
répartition d’avant 1850. Par exemple, le bisonuddpe Bison bonasys qui a frolé I'extinction,
existe désormais a I'état sauvage seulement dagiqums foréts d’Europe de I'est et quelques parcs
animaliers (Olech 2008). En revanche, d’autresitierbs se sont remarquablement bien adaptés aux
paysages agricoles et y proliferent. C'est le cais gxemple en Europe du chevre@lapreolus
capreolu3 et du sanglier§us scrofa Le nombre d’animaux abattus par an pour ces @spgrces a
été multiplié par dix de 1973 a 2013 (ONCFS 2014eatte tendance peut étre généralisée a toute
I'Europe (voir Annexe 1 — Ongulés sauvages). Lexdateurs quant a eux, peinent a se maintenir.
L'ours brun {rsus arcto}, en France, est cantonné a deux populations ldariByrénées subsistant
grace a l'introduction d'individus originaires déo%nie. Le loup llupus lupuy disparu a I'état
sauvage en France depuis prés d'un siecle, neoresel que timidement son ancienne aire de
répartition, souffrant encore des craintes et diliigs d’'une partie de la population. Les petits e
moyens prédateurs sont quant a eux toujours chaes@®e nuisibles dans beaucoup de territoires.
Par exemple, rien qu’en llle-et-Vilaine, 10 000 ®0D0 renards rouxXVlpes vulpgssont éliminés
chaque année. A titre de comparaison, plus de £0@@reuils ont été abattus en 2014 dans ce méme
département (Douard et Baudron 2014). Les prédatexercent pourtant une forte pression de

régulation sur les chevreuils et les micromammgé&darnemo et Liberg 2005, Panzacchi et al. 2008).

A cela vient s’ajouter une urbanisation toujoursissante. La surface de sols artificialisés,
pour le logement, I'industrie ou les infrastructide transport en France, est passée de 8.4 ad@.3%
2006 a 2014 (Commissariat Général au DévelopperDemable, 2015). Les infrastructures de
transports seules ont augmenté de 11%. Or, ellesasdorigine de la fragmentation des habitats
pouvant conduire a l'isolement des populations ret baisse de diversité génétique, de réduction
d’effectif de population par une mortalité liée tafic, de perturbations comportementales et de
pollutions (Trombulak et Frissell 2000, Keller &€t2004).

Il y a donc, de fagon générale, un élargissemefiedwrise anthropique sur les écosystemes
di a une augmentation des populations d'animaulevi§e d’'une part et, d'autre part, une déprise
agricole et une augmentation des populations dparde de la faune sauvage s’accommodant bien
des agroécosystemes et des paysages fragment&scéaontexte, une augmentation de I'’émergence
ou de la réémergence de maladies infectieusestdesaderniéres décennies a été observée (voir les
exemples de la Figure 1). Les maladies infectieupggestent a ce jour I'un des principaux fléaax

I’'hnumanité, ont des origines variées et souléevenhambreux défis (Morens et al. 2004, 2008). Selon
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Jones et al. (2008), entre 1940 et 2004, pas nuEN335 maladies infectieuses émergentes ont été
identifiées. Parmi elles, 60,3% étaient d’origim®rzotique, c’est-a-dire transmises a ’lhomme par un
autre animal. Les maladies zoonotiques sont traesma 'homme soit directement, comme par
exemple l'influenza aviaire, soit par I'interméd&d’un vecteur, comme par exemple le Chikungunya

transmis par des moustiques. Parmi ces zoonos&8 Alaient originaires de la faune sauvage.

Ebola hemerrhagic fever

West Nile virus Cryptosporidiosis

MRSA
Cyclosporiasis

Enterovirus 71

Chikungunya fever
Human monkeypox
Plague

VA /
b
Human African trypanosomiasis Gt hm‘.‘-:h:a;?cﬂ fever

MDRA/XDR tuberculosis

O Newly emerging  © Re-emerging/resurging @®“Deliberately emerging”

Figure 1 : Une sélection de maladies infectieusemérgeantes ou ré-émergentes de 1977 a
2007 d'importance majeure en santé public

Repris de Morens et al. (2008) depultp://www.hektoeninternational.org/index.php?optio
com_content&view=article&id=29& 11/02/2016.

I semble que les activités humaines, par les om@megts d'occupation des sols et
I'intensification agricole, soient bien souventhkuse de cette recrudescence des zoonoses (Keesing
al. 2010). Dans les paysages agricoles de monoeslintensives, ou les grands prédateurs et les
grands herbivores avaient quasiment disparu, lesigmes liés aux maladies zoonotiques de la zone
faune sauvage ne se posaient guére (Prins et Gaéfat). La faune sauvage était limitée aux espéces
les plus tolérantes aux agrosysteémes et souveriiattues comme des nuisibles, ravageurs de cultures
ou concurrents pour le gibier. Outre cela, les neldgies de la deuxiéme moitié du XXiecle
semblaient offrir des moyens de lutte contre cekdiws. Par exemple, le paludisme a été éradiqué
dans certains pays, dont en Europe de 'ouestupasséchement de zones humides a grande échelle
et des traitements massifs au DTT. Sous les trepigeette approche n’a cependant pas toujourseu le
effets escomptés a long terme et a montré segntar cette utilisation massive de DDT a indoé u
pression de sélection sur les moustiques. Des atipuog résistantes a l'insecticide ont émergé et
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recolonisé les régions traitées, provoquant unuretiu paludisme (Morens et al. 2004). De plus,
I'utilisation massive de cet insecticide a eu desséquences écologiques et sanitaires importants
(Danis et al. 1996, Eskenazi et al. 2009)

Certains auteurs ont émis 'idée que l'augmentaties contacts entre faune domestique et
faune sauvage liée a lintensification agricoledidserait les probabilités de transmission d’agents
infectieux de l'une a l'autre (Despommier et al.080 Martin et al. 2011, Jones et al. 2013,
Wiethoelter et al. 2015). D’autres auteurs ont pegpl’érosion de la biodiversité, liée a cette méme
intensification agricole, comme facteur d’'amplifioa de la transmission de maladies zoonotiques
(Mills 2006, Keesing et al. 2010). La simplificatiodes écosystémes, par une réduction de la
compétition et de la prédation, favoriserait legéegs ubiquistes ayant une forte compétence en tant
que réservoirs de zoonoses. Pour une meilleureptién des maladies infectieuses zoonotiques, il y
a donc lieu de se demander quels réles ont ethlmyements de pratiques dans les agroécosystémes
et dans I'utilisation du sol en général dans lanegence ou leur réémergence, et sur leur écoliegie
facon plus large (Morens et al. 2004). Comprendsenroent ces modifications d'écosystémes
influencent la transmission de zoonoses est damt idtérét certain pour I’humanité afin de concilie

(enfin) biodiversité et bien-étre humain.

2 Changement d'utilisation du sol et conséquencesrda biodiversité

Les changements d'utilisation du sol affectentitcénose que ces sols supportent. En France
métropolitaine, la moitié des terres sont affect@&eme activité agricole (soit 28 millions d’heetmr
sur 55; Ministére de I'agriculture, de l'agroalimentaegede la forét 2011). Les terres arables, pour la
majorité labourées une fois par an, afin d’'empétherolifération de plantes adventices des custure
et souvent traitées chimiqguement, ne sont pas d@les au maintien d’'une faune terrestre pérenne.
Celle-ci est donc en grande partie dépendanteadbsd d’habitat permanent des agroécosystémes que
sont les petits boisements, les bosquets, les,Haeprairies permanentes et les bandes enherbées
(Billeter et al. 2008, Ernoult et al. 2013).

Dans ce type de paysage, les espéces peuvenbéinises a des phénomenes d’extinction-
recolonisation dans ces taches d’habitat perman@mt. parle alors de fonctionnement en
métapopulation. En effet, les cultures et les f@aipeuvent constituer une matrice plus ou moins
perméable et dynamique dans le temps (Vasseur2QE2, Bertrand et al. 2016). Selon I'espéece prise
en compte, les haies peuvent étre considérées catameorridors entre zones boisées et les bandes
enherbées comme des corridors entre prairies (@edli al. 2007, Krewenka et al. 2011). Cependant,
les effets de corridor de ces structures paysagemblent dépendre a la fois du contexte paysager,
donc de la matrice, et de I'espéce étudiée (Dati®illin 2007, Ockinger et Smith 2008, Villemey et



al. 2015). Ces mémes structures peuvent aussiipa@ti@ considérées comme des barriéres pour la

dispersion de certains organismes (Klaus et abR01

En fait, la structuration en métapopulation dépdedla capacité de dispersion de chaque
espéce a travers la matrice agricole. Cette ca@pdeitdispersion est dépendante des caractéristiques
d’histoire de vie de chaque espéce (Burel et @420ll est donc possible de définir pour chaque
espece une distance écologique théorique seuiklaued laquelle la dispersion devient tres dificil
(des populations isolées avec un risque d’extindiot) et en-dessous de laquelle les habitatsqreuv
étre raisonnablement considérés comme uniformégmmiectés (une seule population avec risque
d’extinction faible). La connectivité entre tachibabitat d'une espéce donnée est donc étroitement

dépendant du grain de fragmentation de son hgKigatt et al. 1997, Metzger et Décamps 1997).

Cette vision de la matrice paysagere ne prend capeipas en compte toute la complexité des
modes de vie et des interactions interspécifiqgiaadini et al. 2010, Villemey et al. 2015). La
complémentation d’habitat existe pour de nombreussgéces. Par exemple les amphibiens
nécessitent a la fois des points d’eau pour laodemtion et des habitats terrestres le reste dpgem
(Pope et al. 2000), les oiseaux nécessitent des di nidification et des habitats d’alimentation
(Mueller et al. 2009) et certains rongeurs expitit la fois les habitats boisés et les culturésnse
leur phénologie (Ouin et al. 2000). La structurepdtysage peut influencer la répartition d’espéces
compétitrices ou prédatrices. Une réduction deotapetition et/ou de la prédation peut conduire a
favoriser 'abondance d’'une espéece généraliste gt/oie (da Fonseca et Robinson 1990, Debinski et
Holt 2000, Millan de la Pefia et al. 2003, RyalFahrig 2006).

3 Maladies infectieuses et biodiversité
-Diversité des agents pathogénes

Les agents infectieux font partie de la biodivérsiine plus grande biodiversité signifie donc
souvent plus d'agents infectieux potentiellementhpgénes pour 'homme et les animaux
domestiques. A I'échelle mondiale, la diversité dathogenes est effectivement liée a la divergs d
hétes vertébrés (Dunn et al. 2010). Néanmoinsstildéficile d’attribuer 'émergence de maladies
infectieuses a la seule existence de ce potenfiettieux. Murray et Daszak (2013) ont émis deux
hypotheses pouvant expliquer comment des changsrdenilisation peuvent conduire a I'émergence
de pathogenes : premierement, une perturbatiorycde de transmission d'agents pathogénes multi-

hoétes, et secondement une plus forte expositiaita Eserve de pathogenes.

Pour illustrer ce fait, les agents pathogénes éemsgayant fait la « une » des médias ces

dernieres décennies sont présentés ici succinctemen
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-Les virus d’'immunodéficience humaine (VIH) seraiéssus de virus présents chez les
chimpanzés et les gorilles auxquels 'hnomme audrtgitexposé (Gao et al. 1999). Cette exposition est
probablement due a la déforestation et a la constiomde viande de brousse qui favorisent les

contacts entre 'Homme et les grands singes (\ailtd. 2005).

-Les réservoirs du virus Ebola seraient des chasweess frugivores (Leroy et al. 2005). La
déforestation encore, et donc la perturbation degulations de chauves-souris, pourrait étre
responsable de I'exposition de nouveaux hétes eus,ven particulier les grands singes pouvant
cbtoyer les chauve-souris pour la recherche desfrpiis 'Homme (Peters et Peters 1999, Rizkdlla e
al. 2007).

-Les oiseaux sauvages sont porteurs de nombreoselses de virus influenza, dont la plupart
sont faiblement pathogenes, mais ont un potengighdtation lié a leur recombinaison dans I'héte du
Le virus d'influenza aviaire hautement pathogen®H@) impligué dans les épidémies de grippe
aviaire a émergeé suite a la circulation dans leeg$aconcentrations d'oiseaux d'élevages de vehill
Ces fortes densités d’individus génétiquement hameg facilitent la transmission et la multiplicatio
du virus. Une exposition humaine prolongée a cesagles infectés a augmenté la probabilité de
transmission & 'homme de souches se trouvant éesyat celui-ci (Webster et al. 2006). Les oiseaux
migrateurs peuvent ensuite également participardissémination du virus, méme si le commerce de
volailles est le principal facteur de dispersiora@ier-Clerc et al. 2007). Cet exemple illustréalie
que des agents infectieux plus ou moins dangereux phomme et les animaux domestiques
circulent dans les réservoirs sauvages, et queadtdmon d'un génotype virulent et/ou hautement

contagieux fait suite & des phénoménes écologicpreplexes.

-Le virus responsable du syndrome respiratoire aé&uere (SRAS) proviendrait lui aussi de
chauve-souris, la contamination de I'homme se fdigzar I'intermédiaire d’animaux sauvages

destinés a la consommation et vendus sur les ma(klaé et al. 2005, Li et al. 2005).

-Diversité des vecteurs

Plus il y a d'espéces, plus il y a de chance queel’d’entre elles soit vectrice d’'un ou
plusieurs agents infectieux, y compris ceux pathegéour 'homme ou les animaux domestiques.
On pourrait donc s’attendre a une augmentation olmbne de maladies vectorielles et de leur
transmission avec une augmentation de la richggsgfigiue de vecteurs, elle-méme dépendante de la
richesse spécifique d’hdtes vertébrés (Krasnou. ¢0®4). Cumming et Guégan (2006), en utilisant
un jeu de données de présence absence d’'agertieintetransmis par les tiques et d’espéces de
tigues en Afrique, ont montré qu’il y avait uneat@n forte entre richesse spécifique de vecteurs e
richesse spécifique d’agents infectieux. Celle-taitécependant trées dépendante de facteurs

environnementaux.
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Une augmentation de la richesse spécifique de wectau de la taille de leurs populations,
toutes especes confondues, peut aussi amplifigralssmission d’'un agent infectieux donné en
multipliant les événements de transmission. Rotlz. €2013) ont réalisé une simulation démontrant
gu’une augmentation de la richesse spécifique destitues pouvait amplifier la transmission d’'un
agent pathogéne, le virus du Nil occidental, destdiseaux sont réservoirs. Cependant, Foley et al.
(2014) ont montré que la prévalence des tiques pouractérieAnaplasma phagocytophylume
s'expliquait pas par la richesse spécifique deegni par leur diversité (en prenant en compte
'abondance relative des especes). A linverse,tat’éla prévalence des réservoirs, les
micromammiféres, et leur charge parasitaire quiigxgient le mieux la prévalence observée dans les
tiques, gu’elles soient fixées ou a I'affut. D’adrétudes en Europe ont montré I'existence de gycle
de transmission d'agents infectieux paralleles,liojpmant des vecteurs et des hotes différents. Une
espéce de tique spécialiste de micromammifdresjangulicpes est vectrice d’'un écotype Al’
phagocytophyluntui aussi spécialiste de micromammiféres, tandes lgpspéce de tique généraliste de
vertébrés|xodes ricinusest vectrice d'écotypes spécialisés pour legautrammiféres ou les oiseaux
(Bown et al. 2008, Blgarova et al. 2014, Jahfari et al. 2014).

La richesse spécifique de vecteurs semble done awei influence importante sur le taux de
transmission d’'un agent infectieux donné. Néanmdassvecteurs les plus importants d’un point de
vu épidémiologique sont les espéces généralisteszapables de transmettre les agents pathogénes
d’une espéce a l'autre. Or, dans le cas d'une @nade biodiversité, on peut supposer que ce sent le
vecteurs généralistes qui ont le plus de chancegedmaintenir, car pouvant subsister sur une large
gamme d’hétes. Une augmentation de la diversit&edteurs n’'implique pas nécessairement une
augmentation du nombre d’agents infectieux pathegémour 'homme et le bétail lorsque ces
vecteurs ont co-évolué avec les agents infectiglou deurs hdtes pour maintenir des cycles de

transmission paralléles.

-Diversité des hotes

On a vu que la diversité d’hdtes pouvait étre em lavec celle de vecteurs et d’agents
infectieux. La diversité des hétes peut aussi nedifi transmission des agents infectieux au sein
d’'une communauté. Dans le cas d'un agent infectspécifique a un hote avec une transmission par
contact direct ou indirect, c’est essentiellementdux de contact entre les individus infectésest |
individus susceptibles qui détermine son taux destmission. La présence d'autres especes, en
interférant sur les taux de contact entre indivisliss et infectés, peut réduire le taux de trasson

d’'un agent infectieux.

Par exemple, ce type de relation a été démontré Ipouirus Sin Nombre en Amérique du

Nord par Clay et al. (2009). Ces auteurs ont dérdogtie la fréquence des contacts entre souris
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sylvestres Peromyscus maniculatudiminuait avec une augmentation de la divergitgcgique de la
communauté de micromammiféres. Cette diminutionlaléréquence des contacts entre souris
sylvestre était associée avec une diminution daédsalence du virus dans les populations de souris
sylvestres. L’hantavirus Puumala, responsable defdropathie épidémique chez I'homme, a pour
réservoir sauvage principal le campagnol rousgdy®des glareolus La transmission d’un individu
infecté a un individu sain se fait par contact i@ indirect par la contamination de I'environresm

et augmente avec la densité de population (Olssoal.e2002). Il est possible que les mulots
sylvestres, en interférant sur les taux de corgatte campagnols roussatres, réduisent le taux de

transmission du virus (Tersago et al. 2008).

Cependant, par définition, les maladies zoonoticaseg multi-hotes. Les cas décrits dans le
paragraphe précédent illustrent des cas extrémamelseule espéce est le réservoir principal. La
définition d’'un héte réservoir d’'un agent infecttedépend généralement de la population ou du
groupe de populations cibles considérées, on leid#brs comme pathogene. Haydon et al. (2002)
ont proposé de définir un réservoir comme “une dwsipurs populations ou environnements
épidémiologiquement connectées dans lesquels kg@thogéne peut se maintenir et a partir desquels
la population cible définie peut étre infectée a. destion des hotes réservoirs joue souvent un réle

important dans la prévention de maladies zoonasigdaydon et al. 2002, Viana et al. 2014).

Des résultats semblables que dans les systemes-mitew décrit précédemment ont été
trouvés dans des systemes ou plusieurs especesnpedive réservoirs. Par exemple, Susan et al.
(2009) ont réduit expérimentalement la diversitétxderomammiféres en les piégeant et ne relachant
gue les individus d’espéces réservoirs d’hantavilarss certains sites. En comparant les prévalences,
ils ont constaté une relation entre abondance eéte=sp réservoirs et prévalence dans les sites
expérimentaux et non dans les sites témoins, opriaslences étaient significativement plus fortes
aprés avoir exclu les especes non-réservoirs. &rgtats expérimentaux semblables ont été trouvés
pour un parasite d'amphibien, avec une diminutian lihfection et de la mortalité dans les

communautés d’hbétes multi-spécifiques (Johnsoih 2088).

On parle alors d'effet de dilution. Cette hypothékive de la théorie de la dilution de
prédation comme explication du comportement grégaioposée par Hamilton (1971). Cette théorie
stipule que le risque de prédation d'un individt @sis faible lorsqu’il est entouré d'autres proies
potentielles, con-spécifiques ou hétéro-spécifiqitar analogie, I'effet de dilution a ensuite été
étendu a la richesse spécifique et la diversit@wigs d’'un agent infectieux. Selon cette théouieg
augmentation du nombre d'especes d’hbtes non mhiserva réduire les contacts entre hotes
réservoirs ou diminuer la probabilité d'un vectdartransmettre un agent infectieux donné a un héte
compétent (Keesing et al. 2006, Roche et Guégah)2Uhe perte de biodiversité augmenterait donc

la fréequence d’événements de transmission dansasystéme.
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A linverse, une augmentation de la diversité ddsdpourrait augmenter les opportunités
d’infection par des agents infectieux. Johnsonl.ef2813a) ont démontré en combinant des données
de terrain et des données expérimentales qu'unenentgtion de la richesse spécifique d’une
communauté d’amphibiens augmentait la richesseifgpér de trématodes parasiteRilfeiroia
ondatrag. Néanmoins, les individus des communautés les fadtnes (cing especes) avaient des taux
d’infections moindre a I'échelle individuelle et te communauté. De plus, l'infection par I'un des
parasites était prés de 50% moindre chez I'hémue commun dans la communauté la plus riche en

espéce par rapport a I'espece seule.

Chaque espéce hoéte n'ayant pas la méme compétehébedger ou transmettre un agent
infectieux donné, c’est donc les communautés ddhdte vont définir le taux de transmission général
de celui-ci (Figure 2 Roche et Guégan 2011, Roche et al. 2013, Stetuss 2015). En effet, I'effet
de dilution a été montré pour des systémes oudpéces les plus compétentes sont aussi les plus
ubiquistes. C’est le cas par exemple dans le sgstgathogénique de la maladie de Lyme en
Amérique du Nord- qui implique le complexe de baesBorrelia burgdorferisensu lato et la souris
a pattes blanches comme hoéte résenrérgmyscus leucopuéLoGiudice et al. 2003, Keesing et al.
2009). On peut néanmoins se demander si, dans l&'wae réduction de la diversité spécifique d'une
communauté, les espéces qui vont disparaitre sewambn les espéces réservoirs les plus compétentes
(Ostfeld et Logiudice 2003, Ogden et Tsao 2009,hRecet al. 2013). Pour cette raison, I'effet de la
biodiversité sur la dilution des agents pathogémexé critiqué par certains auteurs (Randolph et
Dobson 2012, Wood et Lafferty 2012, Salkeld eR@ll3, Strauss et al. 2015).

Ostfeld et al. (2014) ont émis deux hypothéses papliquer le lien entre compétence d'une
espéce ho6te et son ubiquité, notamment sa capacférsister dans les écosystémes fortement
anthropisés. La premiere est que les agents iatectmulti-hbtes s’adaptent aux hétes les plus
fréquemment rencontrés, donc ceux étant en gélieérplus abondants et/ou parasités par les vecteurs
La seconde hypothese est que les especes ayamtéla de vie la plus courte et une reproduction
rapide (« stratégie r») investissent moins dans BEfense immunitaire et développeraient une
tolérance. Il en résulterait que les animaux leis plbondants et avec un cycle de reproductioneapid

devraient étre les plus compétents comme réserd@igents infectieux.

Cette prédiction est en conformité avec ce quobservé pour les maladies transmises par les
tigues en Amérique du Nord (Huang et al. 2013, éldtét al. 2014). Néanmoins, des études de ce
type sur d'autres patho-systemes sont encore r@repeut toutefois citer une étude de Gottdenker et
al. (2012) quont montré que la prévalence Tg/panosoma cruziun protozoaire parasite responsable
de la maldie de Chagas, était plus importante tdgemoustiques dans les paysages ou la forét était
fragmentée. En analysant les repas sanguins destimees, il ont associé cette différence de
prévalence a une augmentation de la proportiorpds hétes a courte durée de vie et a reproduction

rapide.Johnson et al. (2013b) ont montré que la composdes communautés d’amphibiens change
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de facon non aléatoire, de telle facon que lesoespies plus compétentes pour un ver trématade (

ondatrag, dominaient les assemblages pauvres en espéxegjak I'espece plus résistante était plus
fréquente dans les communautés les plus richesjéree en prenant en compte la densité d’hétes
(dilution de la charge parasitaire). Cette réduction aléatoire de la diversité des communautds éta
associée a une augmentation de la transmissiorrdisife. L’érosion non aléatoire de la biodiversité

favoriserait donc les espéces réservoirs les paspétentes. Or, nous I'avons vu, la structure des
communautés dépend, dans une aire biogéographmusie (potentiel d’especes et climat), de la

disponibilité, la quantité et la connectivité, deabitat et donc de la structure du paysage.
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Figure 2 : Modélisation de I'effet de la richessepgcifique et de la compétence des hétes et des
vecteurs sur la circulation d’agents infectieux veoriels.
Cette modélisation montre I'effet sur la transnussil’'un agent infectieux @Réchelle de droite) de la richesse

spécifique d’hdtes et de vecteurs selon différadegrés de compétence. Ici, la transmission destsagen
infectieux est supposée : augmenter en fonctionladeichesse spécifique de vecteurs (Rv) de fagon
logarithmique plus 1 ; étre pondérée par la conmmé&temoyenne des vecteurs (Cv) ; et augmenter avec |
compétence moyenne des hétes qui est-elle mémestmppvarier négativement selon une constante (Ch)
dépendante du logarithme de la richesse spécifiquites (Rh) ; soit : R= (log(Rv) + 1) x Cv x CHI®Y,

Lorsque la compétence générale des hétes réseeaiiferte (Ch tend vers 1, spécificité nulle, eagamme
d’hétes réservoirs) il n'y a pas d’'effet de dilutjda transmission dépend alors de la richessefgpéxet de la
spécificité des vecteurs uniquemeatet d). En revanche, I'effet de dilution est d’autantigimarqué que la
compétence générale des hbtes diminue avec lssserspécifique (Ch tend vers 0, forte spécificité ladtes
réservoir ; b, c, e el f).
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4 Maladies infectieuses et paysage

Dans le cas d’agents infectieux uni-héte, la cotivié& du paysage pour I'espéce hote module
la transmission entre populations. Guivier et @D1(l) ont trouvé que les prévalences du virus
Pumaala étaient plus importantes dans les popuotatie campagnols rousséatrés glareolug des
taches d’habitat larges et connectées, c’est-aetiréorét, que dans les taches d’habitat isoléas, p
exemple dans des haies du paysage avoisinantntlaussi montré que la diversité génétique des
hétes était plus importante dans les populatiosstaehes d’habitat connectées que dans les taches
d’habitat isolées, avec des flux migratoires mégmement des premiéres vers les secondes. Les
auteurs en ont conclu un effet source-puit du raisla dispersion des hoétes depuis la forét \exs |
haies ou les probabilités d’extinction des popalaid’hétes et du virus sont plus importantes. Dans
cas d’'agents infectieux multi-hétes, la transmissitbune tache d’habitat est une résultante des
mouvements moyens des especes hoétes pondérés ypacolmpétence en tant que réservoirs
(Kurtenbach et al. 2002b).

L'isolement des populations peut aussi conduiragperte de diversité génétique, ce qui a été
démontré pour le campagnol roussatre (Paillat et2@D0). Or, cette perte de diversité peut
compromettre les capacités d’adaptation de I'espégeagents infectieux. Guivier et al. (2010a) ont
montré une différenciation génétique entre indisiddéropositifs et séronégatifs pour le géne du
complexe d’histocompatibilité majeur (CMH) de ckads Drb, mais pas le second géne tebBga
Cette différenciation était absente pour des pdiouisa maintenues en élevage, ce que les auteurs
expliquaient par une perte de diversité génétiquinec de potentiel adaptatif dans ces pupulations.
Guivier et al. (2010b) ont aussi montré une pliigiéaexpression d’un gene impliqué dans la réaction
immunitaire, le facteur de nécrose tumoral alpHdR-R), dans les populations de rongeurs ou le virus
est endémique, indiquant une tolérance au virusliversité génétique des populations d’hétes,diée
la connectivité du paysage, joue donc a la foislswapacité de dispersion du virus et le potentiel

d’adaptation des populations par le biais de l@terdité génétique.

La composition des communautés d’hétes réservieiunss interactions interspécifiques avec
le reste de I'écosysteme, comme les compétiteuresetprédateurs, influencent la transmission
d’agents infectieux (par exemple, voir Hornfeldt78R La structure du paysage, en modulant les
fluctuations de population d’hdtes réservoirs stitderactions avec le reste de I'écosysteme inflee
donc indirectement la transmission d’agents ingenti Par exemple, I'échinococcose alvéolaire est
une maladie due a un ver plathelminthe parasitentaya cycle a deux hbtes distincts: un
micromammifére et un carnivore qui se contamine@rsommant le premier. L’'Homme est un hote
accidentel. Giraudoux et al. (2003) ont montreé kprelémicité de cette maladie en Franche-Comté et
dans une région de Chine pouvait s’expliquer pamé@me processus de cyclicité-spécialisation des
prédateurs. La taille des populations de micromdeames prairiaux varie pluri-annuellement de fagon

cyclique (Delattre et al. 1992, Giraudoux et al97) Ce processus s’avere déterminé par la steictur
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du paysage, et plus précisément le ratio entredtaliavorables et habitats défavorables (Giraudoux
et al. 2003). Lors des pics d’abondance de rongksr,méso-prédateurs comme le renard se
spécialisent sur ces proies abondantes, augmeetanprobabilité d'étre infecté par le parasite et

favorisant sa disséminations.

La fragmentation de I'habitat peut conduire a uegede diversité spécifique (voir section)
1.2). Cette perte de biodiversité peut avoir desséquences sur la transmission d’agents infectieux
par l'augmentation des populations d'especes réssryvoir section 3: -Diversité des hotes
réservoirs). Une approche pluridisciplinaire intagr les interactions entre le paysage, les
communautés qu'il héberge, les vecteurs et leswgisg, I'Homme et ses animaux domestiques, et les
agents infectieux est donc nécessaire pour undennal compréhension du risque lié aux maladies

infectieuses émergentes (Lambin et al. 2010).

5 Maladies a tiques

Parmi les zoonoses, beaucoup sont transmises paved#eurs. Les principaux vecteurs a
I'échelle mondiale sont les moustiques suivis ipses (Gubler 1998, de la Fuente et al. 2008). Dans
I'hémisphere Nord, sous climat tempéré, les primagipvecteurs sont les tiques (Arachnida, Ixodida)
et l'incidence des maladies gu’elles véhiculenttsem augmentation dans de nombreux pays, par
exemple la maladie de Lyme, I'encéphalite a tiquia @iroplasmose humaine (Heyman et al. 2010).
Ces maladies peuvent avoir de lourdes conséqueswe$a santé et le bien-étre des personnes
infectées, certaines étant parfois mortelles, aevget induire des codts économiques dans le cas de
maladies affectant le bétail (nuisant aussi a sen-&tre). C'est le cas par exemple de piroplasmose
(ou babésiose) bovine due a un protozodabésiaspp.) ou la fievre des paturages (ou anaplasmose
bovine) due & une bactérit. phagocytophilum(Jongejan et Uilenberg 2005). Comprendre comment
les caractéristiques du paysage affectent la lligion de ces différents agents infectieux par son
influence a la fois sur les populations de tiquesl'edtes vertébrés réservoirs constitue un enjeu

majeur pour la lutte contre ces maladies.

5.1 Les tiques

Les tiques appartiennent & une sous-classe degerexcdfrthropoda Arachnida Acari,
Ixodida). Elle comprend environ 850 espéces répartiegas familles : ledxodidae (environ 670
espéeces décrites), dites tiques dures parce grgetluments sont sclérifiés ; lasgasidae(environ
180 especes décrites), dites tiques molles pareelequs téguments ne sont pas sclérifiés ; et les
Nuttalliellidae constituée en fait d'une seule espéce ne poudmatgroupée phylogénétiguement
avec aucune des deux autres (Bedford 1931, Batkéfuerell 2008). Bien que toutes parasites

hématophages obligatoires, elles différent cepdandtams leur mode de vie. Les tiques molles font de
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nombreux et courts repas sanguins, de quelquedesiduquelques heures, sur leurs hétes vertébrés.
Les tiques dures, quant a elles, font de plus loegas (plusieurs jours) dont deux pour muer ddesta
larvaire a nymphe, puis de nymphe a celui d'adllés. femelles adultes font un troisieme et dernier
repas permettant la production d’ceufs. Les méleedaines especes peuvent éventuellement faire de
petits repas sanguins sur I'héte ou parasiter éesefies. La spoliation de sang peut avoir des

conséquences sur la survie des hotes (Jones26t1al).

En Europe, I'espéece de tique ayant la plus grang@itance épidémiologique elstodes
ricinus (Matuschka et al. 1992, Gray 1998, Jongejan etnbédeg 2005, European Centre for Disease
Prevention and Control 2016). Son aire de répantit’'étend de la péninsule ibérique a la mer
Caspienne a l'est et jusqu’en Norvege au nord (Ei@) Sa distribution est plus fragmentée dans sa
partie est ou elle est en sympatrie ave@ersulcatus une espéce phylogénétiquement proche,
répandue en Asie tempérée et qui a une écologidasam Elle est peu présente dans le bassin
méditerranéen, le climat étant trop sec pour cetpece nécessitant un minimum d’humidité
(Randolph et Storey 1999, Perret et al. 2000, @pggira et al. 2011, Estrada-Pefia et al. 2013a).

. ricinus est une tique généraliste exophile, c’est a diiegecherche activement un héte. Elle
peut se nourrir du sang de mammiféres terresti@sediux et de lézards. Les micromammiféres sont
souvent considérés comme des hotes majeurs polares (Talleklint et Jaenson 1994, Craine et al.
1995). Les oiseaux et les méso-mammiferes sontid#és comme des hoétes importants pour les
nymphes (Matuschka et al. 1991, Craine et al. 1888sot et al. 2012), tandis que les ongulés sont
considérés comme des hétes principalement pouadeftes (Bown et al. 2008, Vor et al. 2010,
Kiffner et al. 2010).

En fait, la proportion des hotes sur lesquels chagase se nourrit dépend de leur coincidence
spatio-temporelle avec les hotes. Cette coincidepato-temporelle est déterminée par le climat, la
structure de la végétation et leurs interactiores.climat influence la structure de la végétation qu
influence elle-méme les parameétres microclimatigleetempérature et 'humidité, mais également la
probabilité de rencontre avec des hotes en jouarlear abondance et leur comportement. L'activité
des tiques étant dépendante du microclimat, lephgset les adultes se mettent a I'affut d’hétes su
la végétation plus haut que les larves qui ont ptus/ent besoin de redescendre dans la litiereldu s
pour se réhydrater (Mejlon et Jaenson 1997, RahdetpStorey 1999). Les larves sont donc plus
susceptibles de rencontrer des micromammiféres.plDs, |. ricinus est plus active de nuit,
probablement parce que les conditions abiotiqued plus favorables pour la recherche d’hotes
(Perret et al. 2003), or la plupart des especesnieromammiferes sont nocturnes. Les
micromammiféres ont aussi des densités plus impiasaet des besoins énergétiques plus importants
(Nagy et al. 1999). lIs sont donc plus actifs pglapprovisionner par rapport a leur masse corporell
gue des hétes de taille plus importante, augmeaiast les probabilités de rencontre avec des $arve

La disponibilité des ressources influence le congpoent de recherche de nourriture des oiseaux se
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nourrissant au sol ou dans la végétation basse eotammerle Turdus merul ou la mésange
charbonniéreRarus majoy. Cela va donc influencer I'exposition de ces aiseaux tiques (Comstedt
et al. 2006, Heylen et al. 2013). Les tiques sadhént aussi a des périodes de la journée difsgent
selon leur hétes, ce qui va jouer sur la répartiipatiale des stases suivantes et des ceufs (Midusc
et al. 1990).

Ixodes ricinus
Current known distribution: October 2015

@ 4=
g "

= Present ol

Antic. Absent A
= Obs. Absent U

No data ,

Unknown % . I

<

Outermost regions
Azores (PT) f
Canary Islands (ES)

= Madeira (PT) ;
Svalbard/Jan Mayen (NO) :

ECDC-EFSA 2015/VECTORNET

Figure 3 : Distribution de la tique Ixodes ricinusen Europe d’aprés I'ECDC.(European Centre
for Disease Prevention and Contiuttp://ecdc.europa.eu/en/healthtopics/vectors/vecto
maps/Pages/VBORNET-maps-tick-species.aspansulté le 06/01/2016).

Les conditions climatiques vont aussi déterminerdeportement de recherche d’hétes ou de
quiescence des tiqued dficinus (Figure 4). Les femelles gorgées a I'automne poheda printemps
suivant et celles gorgées au printemps ponderdt détl'automne de la méme année (Randolph et al.
2002). Les larves apparaissent donc de la fin thtgmnps jusqu’en automne (Dobson et al. 2011),
comme en atteste aussi la variation annuelle dubroibe larves sur les hétes (L'Hostis et al. 1996).
L’activité des nymphes peut étre uni-modale ou hiate (Kurtenbach et al. 2006). Des étés chauds et
secs sont défavorable aux tiques alors que desnaatdoux permettent I'émergence des premieres
nymphes de larves nourries en début d’'année (Patri@t 2004). La taille des adultes les rend plus

tolérants aux variations climatiques et leur at#ivdst donc plus homogéne sur I'année (Perret et al
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2004, Dautel et al. 2008). Les tiques vont entreq@escence durant I'hiver, lorsque les tempéeatur
sont trop basses pour leur activité (Perret eR@D0). Tous ces éléments sont déterminants pour la
transmission d’agents infectieux.

Gamme d’hotes d’Ixedes ricinus (plus de 200 espéces)

Diapsides Macromammiféres Macromammiféres
Micromammiféres (oiseaux et lézards) Mesomammiféres sauvages domestiques

(Eufs Larve Nymphe Femelle Miile (Eufs
adulte adulte
Printemps-été année 0 Printemps année 1 <=————=# Printemps année 2 ===—% Printemps-ét¢ annce 2
. e o g
Eté-automne année 0 Automne année 0 - Automne année 1 —— —=# Eté-automne année 2

. 1
Differents patrons 1

0.8 & |
d’activite des stases 06 - — Adultes gz
d*Ixodes ricinus 04 - KQ —Eymphcs 04 -
0.2 4 arves 0.2
0 : 0 . —
EZEEEEEZESEES S35 EEESE3 58328
'£E<E;—"<"'2"ZQ §2§<E§:2£C£5

Figure 4 : Schéma du cycle dkodes ricinuset ses périodes d’activité.

Les hétes d: ricinus sont groupés selon leur contribution relative dassrepas de sang de chaque stase.
Les fléeches sont proportionnelles a I'importanceckaque héte. La période de quéte et de ponteastd
avec en gras la période de quéte pour la majoritéeccohorte. Deux exemples de patrons annuelsidtéc

de chaque stase sont présentés : bimodale et watenpour les nymphes (L'Hostis et al. 1996, Rapld @t

al. 2002, Perret et al. 2004, Kurtenbach et al620®bson et al. 2011).

Crédits photographiques : larve de tiquehttp://www.parasitologie.uhp-nancy;fnymphe de tique :
Tiphaine Ouisse ; et tiques adultes://bristoltickid.blogs.ilrt.org/key-to-generadides/ixodes-ricinus/

5.2 Généralités sur les maladies a tiques

Les maladies a tiques sont causées par des agéttidux, dits alors pathogenes, transmis
par les tiques ou des neurotoxines produites @ineent par les tiques (paralysie a tiques). Elles
peuvent toucher 'lhomme, ses animaux domestiquda taune sauvage. Bien souvent, seules celles
touchant la santé humaine ou induisant des pertesoéiques sont considérées (Jongejan et
Uilenberg 2005). A I'exception des espéces faisabfet de mesures de conservation, peu d'étude
s'intéressent aux effets de ces agents infectieubadaune sauvage.
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Les agents infectieux responsables des maladiéguastrecouvrent une grande diversité
phylogénétique. Ces maladies sont causées patirdeg@ncéphalite a tique, fievre hémorragique de
Congo-Crimée), par des bactéries (maladie de Lyanaplasmose humaine et bovine) et par des
protozoaires (piroplasmose humaine et bovine, éhiee). La paralysie a tique est quant a elle
provoquée par une neurotoxine produite par lesdglarsalivaires de certaines tiques (Mans et al.
2008). Pour une revue des maladies transmisegpaiglies, voir par exemple Jongejan et Uilenberg
(2005).

L'incidence (le nombre de nouveaux cas par unitdéetdaps) de ces maladies a fortement
augmenté durant les dernieres décennies. Par exemaphmaladie de Lyme a été découverte ou
redécouverte en 1975 dans le Connecticut, dandlléade Lyme. En effet cette maladie n'est pas
ancienne car de nombreuses descriptions de symptéiméaires existaient en Amérique du Nord et
en Europe bien avant cette date. Des séquencesNd'é&®Borrelia burgdorferi sensu lato, les
bactéries responsables de cette maladie, ont m@&metibuvées dans les tissus d’'un homme trouvé en
1991 pris dans un glacier du Tyrol italien depuiglques 5 300 ans (Keller et al. 2012). Cependant,
avant 1975, I'incidence de cette maladie était aigue. Aux Etats-Unis d’Amérique, entre 2005 et
2010, la maladie de Lyme aurait touché environ @D personnes par an, en faisant ainsi la premiére
maladie infectieuse du pays aprés le SIDA (Hincldewl. 2014, Nelson et al. 2015). En France, les
estimations sont de 27 000 cas par an avec unartead la stabilisation depuis 2010 (Haut Consell

de la santé publique 2014).

La transmission d’agents infectieux entre une tigueson héte vertébré se produit lors du
repas sanguin de la tique. Lorsqu’une tique infe@i&ue un héte pour lui prélever du sang, elle
injecte des substances chimiques issues de sedeglaalivaires. Ces substances ont pour but
d’anesthésier la zone de la piqure et d’éviterélgponse immunitaire de I'héte. C’est par ces mémes
glandes que les agents infectieux parviennent iganissus de I'héte pour les envahir ou se rémandr
dans la circulation sanguine. Si I'héte est infetaétique peut alors acquérir I'agent infectiewat p
l'ingestion de sang contaminé (Figure 5). Pour ga’tique s’étant repue sur un héte infecté devienne
a son tour infectieuse, il faut que les agentsctidax survivent a la stase suivante de la tigyenfrhe
ou adulte), on parle alors de transmission traradFigure 5). Pour certains agents infectieax, |
transmission peut aussi se faire dans une cenpmoportion de la femelle adulte aux ceufs, on parle
alors de transmission transovarienne (Figure’'ést le cas par exemple de I'agent responsabla d
piroplasmose bovine, Babesia divergemonnet et al. 2007). La transmission peut aussfaire
d'une tique a l'autre lorsque celles-ci se repaisseir un méme héte, bien que celui-ci ne soit pas
infecté. En effet, lorsque plusieurs tiques se nssgnt suffisamment prés 'une de l'autre sur un
méme hote, les agents infectieux émis par une tifaetée peuvent étre transmis aux autres tigeies s
nourrissant au méme endroit. On parle alors deepas ou de « co-feeding » en anglais (Figure 5
Labuda et al. 1993).
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Transmission par I’héte : Transmission transtadiale

- infection systémique Agents

infectieux \f - o
Repas Larve ; é;

Hote
de sang gorgée
Mue
* 5‘6 Nymphe
E S gorgée
Larves Mile et femelle adultes
Larves gorgées
- co-repas Transmission transovarienne
Hote Repas
de sang , ﬁ * x_é
'onte ;&é *
—_> A &
= % &
S 2 @ =
Larves

Ry Larves et nymphe Femelle adulte gorgée

gorgées apres accouplement

Figure 5 : Schéma des transmissions possibles d'ageinfectieux par les tiques.

Une tique peut acquérir des agents infectieux déus repas sur un hoéte infecté ou par co-repas amec
tique déja porteuse d’agents infectieux. Pour pougtre transmis a un autre héte, les agents iefect
doivent pouvoir se maintenir d'une stase a uneeatfou d’une aénération a une at

5.3 Relation entre les maladies a tiques et le page

Le cycle des tiques est fortement dépendant deitcamglabiotiques (humidité et température)
et de 'abondance des hoétes. Le paysagiecomme un filtre sur la biocénose qu’il hébeegelonc
sur la gamme d’hétes disponibles pour les tiquasstBicturant les communautés d’hotes réservoirs, i
va jouer sur la transmission d’agents infectieuxipatiques. Une augmentation du nombre d’hétes va
avoir un effet positif sur les populations de tigiuen permettant a plus de tiques de se nourrir. Par
exemple, des études ont mis en évidence une relatire 'abondance de chevreuils et celle d’
ricinus (Pichon et al. 1999, Gilbert 2010, Tagliapietralet2011, James et al. 2013). Néanmoains, les
cervidés ne sont pas compétents pour la prolitaratie certains agents infectieux transmis par les

tiques, et s'averent donc étre des hétes permédtalitition de ceux-ci (Perkins et al. 2006).

L'effet de dilution peut agir a deux niveaux daagransmission de maladies vectorielles. |l
peut y avoir une dilution des vecteurs sur leurteefibcar une augmentation du nombre d’hétes
diminue le nombre de parasites par hote. Cela adé&dontré poul. ricinus, mais paspour I.
trianguliceps parasitant des micromammiferes (Krasnov et &720_a spécialisation écologiqud .d’

triangulicpes une tique endophile, c'est-a-dire qui attend Béte dans son terrier, serait donc peut
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dépendante de I'abondance et de la diversité dessh&et effet de dilution est modulé par les
différences de susceptibilité des hotes a I'attanere et la qualité de repas des tiques, que ceisoit
le systéme immunitaire de I'hn6te ou son comporténdentoilettage (Randolph 1994, Keesing et al.

2009). Cet effet de dilution peut réguler les évdaets de transmission d’agents infectieux.

Le second niveau de dilution s’applique aux agemfsctieux transmis par les vecteurs.
L’augmentation du nombre d’h6tes potentiels moiompétents va réduire le taux de transmission
d’'un agent infectieux donné (LoGiudice et al. 20@9)an et al. (2003) ont montré que les densigs d
nymphes d’. scapularis étaient inversement liées a la taille des boisésngde phénomeéne a été
expliqué par les auteurs par une perte de biodigeas profit d’'une espece tolérante aux tiques, a
savoir la souris a patte blanché®fomyscus leucopu$Nupp et Swihart 1996). Cette espéce étant
aussi tres compétente comme réservoir fBarelia burgdoferisensu lato, les prévalences de cette
bactérie étaient également plus importantes daradhes d’habitat isolées. Brownstein et al. (BD05
ont également trouvé une relation entre fragmeortatie I'habitat boisé, mesurée par I'éloignement
entre les bois ou la taille des taches d’habit@ééycet 'abondance et la prévalenceBidurgdoferi
s.l. dans les tiques dans le Connecticut. En Frateserésultats similaires ont été observés Halak e
(2010) en utilisant le ratio entre le périmetrdaesurface des taches d’habitat boisé dvetinus
comme vecteur ef. phagocytophilumet B. burgdoferi s.I. comme agents infectieux. Toutefois

I'abondance et la diversité des hotes n’ont pasnétgurées en paralléle.

Cependant les effets d’'une communauté sur la tigegm d’'un agent infectieux par I'effet de
dilution aux deux échelles peuvent étre opposés.eRample, le campagnol roussatidyodes
glareolug est un héte qui montre une plus grande compéteoce B. burgdorferi s.I. (agents
infectieux responsables de la maladie de Lyme)euaulot sylvestreApodemus sylvaticusOn peut
donc s’attendre a ce que la transmission de ceteriexe soit amplifiée lorsque les campagnols
roussatres sont plus abondants et que I'abondaesemdilots sylvestres ait un effet de dilution.
Néanmoins, du fait de la différence de suscepithit de qualité des repas de ces deux hétes gmur |
tiques I. ricinus, les mulots sylvestres produisent plus de nymphéctés que les campagnols
roussatres (Randolph 1994, Dizij et Kurtenbach 1996mair et al. 1999, Hughes et Randolph
2001a). L'abondance d’hétes non réservoirs peut donplifier la densité de nymphes. Malgré un
effet de dilution des agents infectieux et une dution de la prévalence, la densité de nymphes
infectées peut cependant étre supérieure la oorddnce de ces hétes est moindre (Talleklint et
Jaenson 1996).

5.4 Les agents infectieux modeles étudiés dans hese

-Theileria (Babesig microti est un protozoairearasite intra-érythrocytaire obligatoire

(Alveolata ApicomplexaAconoidasida Piroplasmida Babesiidag Les Babesiaont été décrites et
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associées a la piroplasmose bovine pour la prenficéseen 1888 par Victor Babes. Des études
phylogénétiques récentes ont montré Bumicroti n’est en fait pas du genBabesia mais serait plus
proche du genr&heilaria (Schnittger et al. 2012, Lack et al. 2012), ce egti consistant avec le fait
gu’une transmission transovarienne existe cheald®s espéces dabesia mais pas cheZ. (B.)
microti comme pour les autr@heileria (Uilenberg 2006). Plusieurs souches de ces pasasiteéte
identifiées avec chacune un pouvoir pathogenerdifté(Goethert et Telford 2003). La seule souche
réellement pathogéne semble étre la souche améicalGl » ou « Gray ». Les symptdbmes sont
proches de ceux du paludisme : maux de téte, andonte fatigue, jaunisse et hémoglobinurie. La
plupart des cas aux Etats Unis sont dds @.) microti, tandis qu’en Europe ils sont essentiellement
attribués a de vraieBabesia(B. divergenset B. venatorum et ceux liés ar. (B.) microti sont
sporadiques et n'ont été décrits que chez desithdivimmunodéprimés (Hunfeld et Brade 2004,
Meer-Scherrer et al. 2004, Hildebrandt et al. 2007)

Les hotes vertébrés réservoirs de ces parasitesblesgm étre exclusivement les
micromammiferes (Hersh et al. 2012). Néanmoinsplssaux peuvent porter des tiques infectées et
méme étonnamment des larves (Hildebrandt et aD,2Dapligina et al. 2014), suggérant un possible
réle de réservoir de certaines espéces d’'oiseawduamoins a la dispersion de larves partiellement
gorgées et infectées sur un micromammifere précéwen Les vecteurs de ces parasites sont les
tiques de la famille dekodidae: principalement. scapularisdans I'est de 'Amérique du Nordl,
pesulcatusen Asie et en Europe de l'est, exceptée I'AsieSdul-Est,I. triangulicepset dans une
moindre mesurd. ricinus en Europe (Bown et al. 2008, Rar et al. 2010, 8mfa et al. 2013).
D’autres especes endophiles comimacuminatuspourraient en étre aussi vecteurs méme si, a ma

connaissance, aucune donnée ne l'atteste.

Afin d’avoir une idée des prévalences attenduesesameé bibliographique des prévalences et
des différentes souches détectées dans les esp@cagcromammiféres étudiées dans la thése est
présenté dans le Tableau 1 a la fin de la sectidnL%a méthode de détection choisie devait
permettre d’identifier les souches deT. microti détectées afin d'estimer leur diversité et

d’évaluer leur potentiel pathogéne(voir la section Matériels et Méthodes et 'AnnéXe

-Anaplasma phagocytophilumest un groupe de bactéries intracellulaires ciblkes
neutrophiles et responsables de I'anaplasmose Ig@maire humaine et animaldroteobacteria
Alphaproteobacteria Rickettsiales AnaplasmataceaeAnaplasma Découverte en Ecosse en 1932
chez les petits ruminants, son incidence s’estuacces dernieres décennies dans la zone tempérée de
I’'hémisphere nord depuis les premiers cas chemithe en 1994 en Amérique du Nord et en 1997 en
Europe (Chen et al. 1994, Petrovec et al. 1997di2oet al. 2010, Novakova et Vichova 2010).
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Des études récentes ont suggéré qu’en Europeisteeait quatre écotypes de cette bactérie
ayant chacun une gamme d’hétes différente, dontsewl, I'écotype I, semble pathogéene pour
I’'hnomme et le bétail (Jahfari et al. 2014). Les minammiféres sont porteurs de I'écotype lll, qui ne
semble pas transmis plaricinus, et dans une moindre mesure de I'écotype Il, goitde faiblement
transmis par cette espéce de tiquecinus semble un meilleur vecteur pour I'écotype |, préstans
tous les autres mammiféres (Jahfari et al. 2014% @sultats viennent confirmer I'existence d’'un
cycle zoonotique paralléle A’ phagocytophilumimpliquant pour réservoirs les micromammiféres et
pour vecteursl. triangulicpes (Bown et al. 2008, 2009, Biarova et al. 2014), et peut-étte
acuminatusou d’autres espéeces de tiques endophiles (Stuah 2013).1l ne semble pas y avoir de
transmission transovarienne dans les tiques duedeodespour cette bactérie, bien qu’elle ait été

renseignée poubermacentor albipictugBaldridge et al. 2009).

Un résumé bibliographique des prévalences obsedaies les especes de micromammiferes
étudiées dans la thése est présenté dans le Tdblada fin e la section 5.4. L'information sur les
souches ou les écotypes impliqués étant raremspomible, elle n'a pas été incluse dans le tableau.
L'information sur les écotypes dA. phagocytophilumn’a pas pu étre prise en compte dans la

these (voir la partie Matériels et Méthodes).

-Borrelia burgdorferi sensu latoest un complexe d’espéces de bactéries spiroctiétgenre
Borrelia qui comprend d’autres especes pathogenes respessibfievres récurrenteSgirochaetes
SpirochaetesSpirochaetalesSpirochaetacegelLes symptdémes chez ’lhomme sont variés : parglys
forte fatigue, arthrite, troubles cardiaques. Cemplexe comprend plusieurs géno-espéces
responsables pour partie des particularités pajigples observées (Wang et al. 1999, Baranton et al.
2001, Stanek et Reiter 2011). Les prévalences amladie de Lyme en Europe semblent se stabiliser,
mais sa distribution géographique continue d’audereet les facteurs de distribution des différentes
géno-especes restent mal connus (Rizzoli et all)2@les spirochetes ne semblent pas causer de
pathologie aux hétes vertébrés sauvages méme giathegénicité a été montrée p&iburgdorferi
sensu stricto eB. lusitaniaepour des souris de laboratoire (Zeidner et al1200outefois, les géno-

espéces montrent un certain degré de spécificité qeux-ci :

B. afzelii B. bisettii, et B. japonica sont réputées spécifiques des micromammiféres
(Hanincova et al.,, 2003 ; Kurtenbach et al., 2002¢s souches dites de micromammiferBs (
burgdorferis.s. eB. afzelii) ont été signalées dans des larves fixées sunigeaux en Europe (Olsén
et al. 1995). Certains auteurs ont avanceé I'hyaigie certaines larves pourraient acqugrafzelii
lors d’'un repas commencé sur un micromammifer®,atant pu achever celui-ci, auraient fini leur
repas sur un autre héte (Shih et Spielman 1998&iet al. 2012).
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B. burgdorferisensu stricto (s.s.) infecte aussi bien des miaromiferes que des oiseaux en
Amérique du Nord. En Europe, elle semble étre carée aux micromammiferes (Kurtenbach et al.
2002a).

B. spielmaniest spécifique de Gliridae, principalement le ig®liomys quercinuset le
muscardin(Muscardinus avellanariysalors que les autres micromammiféres sont peu cemizéet
le loir Glis glisréfractaire (Richter et al. 2004, 2006, 2011).

B. turdi et B. valaisianasont inféodées aux oiseaux. Des analyses géngtaquanontré que
ces géno-espéces avaient un taux de migrationimppsrtant que les autres géno-espéces, ce qui est

cohérent avec les migrations annuelles de nomlseaux (Kurtenbach et al. 2002b).

B. lusitaniaeest réputée étre inféodée au lézards (Dsouli. @086, Majlathova et al. 2006,
Richter et Matuschka 2006, Amore et al. 2007), lojee détectée aussi dans des mulots sylvestres au
Portugal (de Carvalho et al. 2010, Norte et al5201

B. garinii a été reportée chez les oiseaux et les micromaesif(Wang et al. 1999).
Toutefois, Kurtenbach et al.(1998) ont relaté gbezcles micromammiféres, cette géno-espece
semblait se concentrer dans les organes internes pas se transmettre aux larves. Une étude plus
récente a suggéré@ue B. garinii serait en fait deux géno-espéces: l'une inféoddm
micromammiféres (anciennemadtgarinii, ribotype NT29, serotype 4 selon Kurtenbach e2@02a)
et appeléd. bavariensispar Margos et al. (2009), et une inféodée aux ais¢d. garinii, ribotype
20047, serotypes OspA 3, 5, 6 et 7 selon Kurtenbaeh, 2002).

Les cervidés ne sont pas des réservoirs pour celerende bactéries, cependant, elles
peuvent se maintenir dans la peau des animaux meadesi possible une transmission par co-repas
(Jaenson et Talleklint 1992, Gern et Rais 1996n@eml. 1998, Pichon et al. 2000). La transmission
transovarienne est nulle ou négligeable, la plupestcas signalés correspondant vraisemblablement a
B. miyamotoi(Richter et al. 2012, Rollend et al. 2013).

Un résumé bibliographique des prévalences et digsatites géno-espéces détectées dans les
espéeces de micromammiféres étudiées dans la thepeésenté dans le Tableau 3 a la fin e la section
5.4. Dans le cadre de la thése, je me suis limité augrp-especes susceptibles d’'étre présentes
dans les micromammiferes en Europe : principalemenB. afzelii, et B. burgdorferi s.s. et

accessoiremenB. bavariensis B. bisettii, B. lusitaniae et B. spielmani

-La co-infection estplutdt une regle qu’une exception dans les écosyetéou les parasites et
les agents infectieux sont nombreux (Petney et &mslrl998). En outre les co-infections représentent
un danger en santé publique, car elles peuventdestaou fausser un diagnostic et aggraver les

symptdmes d’'une maladie (Belongia 2002, Moro eR@02, Swanson et al. 2006). La présence d'un
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agent infectieux peut avoir des conséquences suyrdhabilité d'infection par un autre agent
infectieux, ceux-ci pouvant agir I'un sur l'autrargh6te interposé (Cox 2001, Telfer et al. 200&s C
relations peuvent étre positives, négatives ouresufpas d'interaction). Par exemple, un agent
exploitant un type de ressource (par exemple hghrécytes) entrera en compétition avec un autre
agent infectieux exploitant cette méme ressourcensDce cas, la chronologie d'infection et
I'infectivité (déterminé par le § de chacun va déterminer le résultat de cette éttign. La relation
peut étre positive lorsqu’'un agent infectieux figeill'infection par un autre, par exemple en
compromettant le systéme immunitaire de I'hétealasi, la chronologie d’infection est importante,
car la relation n'est pas systématiquement récimo@ependant, les co-infections peuvent étre plus
nombreuses qu'attendues au hasard du fait, parma&ediune plus forte sensibilité ou exposition de
certains hotes. A l'inverse, une plus faible projpor de co-infections peut s’expliquer par exemple,

par une mortalité plus importante chez les indigidédbergeant plusieurs agents infectieux.

Concernant les modeles étudiés, Moro et al. (2@@2)montré qu’une co-infection p&.
burgdorferi s.I et T. (B.) microti augmentait I'arthrite de souris de laboratoire &m lavec une
réduction de I'expression de cytokine par rappordes souris en mono-infection (molécules
impliquées dans la réponse immunitaire). Telferakt (2010) ont montré, en contrélant pour
I'exposition aux tiques (période de I'année), gee ¢ampagnols agrestédigrotus agrestiy infectés
parT. (B.) microti avaient plus de risque d’étre infectés paphagocytophilun{d’'un facteur 5 pour
une infection récente et d’un facteur 2 pour urfeciion chronique). Cela peut s’expliquer par une
augmentation du nombre de globules blancs, cildephiagocytophiluminduit par une infection par
T. (B.) microti (Lykins et al. 1975). De la méme facon, les indiid récemment infectés par
phagocytophilumavaient plus de risque d’étre infectés parnB.) microti (d’un facteur 5 pour un
individu réecemment infecté et d’'un facteur 2 poarindividu ayant été infecté antérieurement). En
revanche, pour un individu positif deux fois detspie risque était plus faible (facteur 0,5). Edttis
ci, c’est probablement en jouant sur la réponsednitaire de I'héte que cette relation se fait.él n
semble pas y avoir d'interactions enBe burgdorferi s.I. etT. (B.) microti au sein de souris de

laboratoires (Coleman et al. 2005).

Des co-infections entrB. burgdorferi s.l. etT. (B.) microti et entreA. phagocytophilunT.
(B.) microti ont été largement reportées dans des micromanasifér des tiques du genbedes
(Swanson et al. 2006). La proportion de co-infexdialans une population de tiques peut étre
importante, en illustre celle de 26% atteinte pBuburgdorferis.l. etA. phagocytophilun{Schwartz
et al. 1997). Il semble qu'il y ait une proportiplus grande qu’attendue au hasard de co-infecton p
B. burgdorferis.l. etA. phagocytophilunfNieto et Foley 2009). Bien gi phagocytophilummodifie
'immunité de I'ndte en parasitant les neutrophiles qui pourrait faciliter la prolifération dés
burgdorferis.l., il est difficile de conclure sur la causeagebiais. Aucune étude, & ma connaissance,

n'a été faite sur les conséquences d’une infeqti@nl’un des partenaires de ces couples d’agents
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infectieux par l'autre. La nature destructive dichantillonnage, c’est-a-dire sans informationlaur
chronologie d'infection, n’a pas permis de teseetype de relation, néanmoins elles sont a pregmire

compte dans l'interprétation des résultats.

Tableau 1 : Prévalences d&heileria (Babesia) microti par PCR en Europe pour les
espeéces de micromammiferes d'intérét.

Localisation EspéceTm+/testég Souches Référence
Allemagne, Bade-Wurtemberg As 0/58 Hartelt et al. 2008

Mg 2/149 Non précisée Hartelt et al. 2008

Mag 0/1 Hartelt et al. 2008
Allemagne, Baviére (forét) Mg 10/139 Jena Obiegald.&25
Allemagne, Baviére (urbain) Mg 1/257 Jena Obiegald. €045
Allemagne, Saxe ("naturalisé") As 0/36 Obiegala e2@15

Mag 0/1 Obiegala et al. 2015
Allemagne, Saxe Mg 0/36 Silaghi et al. 2012
Angleterre, Northumberland Mag 653/2042 Non précisée Bown et al. 2008
Angleterre, Northumberland Mag 458/1505 Bown et al. 2011
Croatie As 0/48 Beck et al. 2011

Mg 2/33 Jena (1) et Munich (Beck et al. 2011
Croatie Mg 1/16 Non précisé Tadin et al. 2012
Ilande du Nord As 0/137 Harrison et al. 2011
Pologne, Mazurie Mg 59/495 US-type (2) Welc-Falecia&le2008
Russie, krai de Perm (Oural) Mg 9/66 US-type (2) Netedet al. 2013
Russie, krai de Perm (Oural) MgOI 72/153 Non précisée Samokhvalov et al. 2010

Mag 1/10 Non précisée Samokhvalov et al. 2010
Slovénie As 0/17 Duh et al. 2003

Mg 11/69 Berlin Duh et al. 2003

Mag 0/1 Duh et al. 2003

2 Especes : AsApodemus sylvaticusMg :Myodes glareolus et Mag Microtus agrestis
® Tmt/testés : Nombre d'individus positifs pdumicroti/nombre d'individus testés
*Nombre d'échantillon, pas d'individus (recapture)

“Individus de la méme population (Kovalevskii et2804 Parazitologia)
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Tableau 2 : Prévalences dnaplasma phagocytophilunpar PCR en
Europe pour les espéces de micromammiferes d'intété

Localisation Espéece Ap+/testég Référence
Allemagne, Bade-Wurtemberg As 0/32 Hartelt et al. 2008

Mg 20/149 Hartelt et al. 2008

Mag 0/1 Hartelt et al. 2008
Allemagne, Baviére (forét) Mg 1/139 Obiegala et al£20

Sc 0/5 Obiegala et al. 2014
Allemagne, Baviére (urbain) Mg 2/257 Obiegala et 614

Mag 0/1 Obiegala et al. 2014
Allemagne, Berlin As 2/25 Kriicken et al. 2013

Mg 0/56 Kriicken et al. 2013

Mag 0/2 Kriicken et al. 2013
Allemagne, Saxe ("renaturalisé")  As 2/36 Obiegald.€2d4
Allemagne, Saxe Mg 2/36 Silaghi et al. 2012
Angleterre, Northumberland As 7(7)/390(902) Bown e2803

Mg 5(23)/201(527) Bown et al. 2003

Mag 11/163 Bown et al. 2006

Mag 161(165)/1516(2402) Bown et al. 2008

Mag 157(183)/1503(2926) Bown et al. 2009

Mag 96/1505 Bown et al. 2011

As 0/19 Ogden et al. 1998

Mg 0/21 Ogden et al. 1998

As 0/8 Ogden et al. 1998

Mg 1/5 Ogden et al. 1998
Belgique As 1/23 Jahfari et al. 2014
Espagne, As 10/162 Barandica et al. 2007

Mg 0/16 Barandica et al. 2007

Sc 0/14 Barandica et al. 2007
France, Bretagne As 2/18 Marumoto et al. 2007
France, Bretagne As 19/444 Chastagner et al. sourfis

Mg 20/145 Chastagner et al. sourhis
France, Midi-Pyrénées As 0/218 Chastagner et al. soumi

Mg 0/45 Chastagner et al. soumis
France, Franche-Comté As 217 Chastagner et al. soumis

Mg 58/255 Chastagner et al. soumis
Hongrie Mg® 1/29 Szekeres et al. 2015

Mg* 2/11 Szekeres et al. 2015
Ilande du Nord As 0/137 Harrison et al. 2011
Slovaquie, Bratislava (urbain) As 0/1 Svitalkova erall5

Mg 3/119 Svitalkova et al. 2015
Slovaquie, Fugelka (forét) As 0/1 Svitalkova et all20

Mg 0/108 Svitalkova et al. 2015

Ms 0/1 Svitalkové et al. 2015
Suisse As 2/48 Liz et al. 2000

Mg 15/78 Liz et al. 2000
Tchéquie Mg 2/15 Hulinska et al. 2004

aEspéces : AsApodemus sylvatic ; Mg :Myodes glareolL ; Mag :Microtus agrestit
b Ap+/testés : Nombre d'individus positifs pcA. phagocytophilur
°Echantillons de peau &échantilons de rate.

® Données utilisées dans la thése.
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Tableau 3 : Prévalences d®&orrelia burgdorfeti sensu lato par PCR en Europe pour les especes de
micromammiferes d'intérét.

Localisation

EspéceBsI+/testé§

Géno-espéces ()

Référence

Angleterre

Autriche

Espagne

France, lle-de-France
France, lle-de-France
France, lle-de-France
Irlande
Irlande
Lituanie

Norvege

Pays-Bas
Pologne

Portugal
Suisse

Tchéquie

As 4/21
Mg 5/26
As ??/66
Mg 125/328

As 0/162
Mg 11/16
Sc 2/14
As 0/31
Mg 9/64
Mg 107/671
Mg 49/447

As 6/226
Mg 1/67
As 2/103
As 0/1
Mg 12/57

Mag 4/18

As 2/41

Mg 0/6

Mag 1/1
As 22/41

Mg 4/83

Mg 2/59

As 1/1

As 5/60
Mg 27/98
Mag 0/3

As 6/42
Mg 24/95
Mag 2/2
Ms 3/6

ga/ba (3), ss+ga/ba(l)
ga/ba (4), ss+ga/ba(l)
af(?), ss(?), ga(20%)

af(?), ss(?), af+ss(?), ?(3%)

R57(10), R57+af(1)
af(2)

af(9)
af(107)
af(49)
ss(1), ?(5)
af(1)
af(1), ga/ba(l)

af(12)
af(4)
af(2)

af(1)
af(21), ga/ba(l)

?(2)

lu(1)

af(3-5f
af(24-26§, ss+af(1)

ss(2), af(3), af+ss (1)
ss(5), af(17), ga/ba(2)
af(2)
af(3)

Kurtenbacii. 4098
Kurtenbach et al. 1998
Khanakah €08b
Khanakalh 20a6
Barandika et al. 2007
Barandika et al. 2007
Barandika et al. 2007
Vourc'h et al. 2007
Vourc'h et al. 2007
Marsot e2CGdl1
Buffet et al120
Cray et al. 1999
Gray et al. 1999
Gray et al. 2000
Paulauskas et al. 2008
Paulauskas et al. 2008
Paulauskas et al. 2008
Paulauskas et al. 2008
Paulauskas et al. 2008
Paulauskas et al. 2008
Gassner et al. 2013
Gassner et al. 2013
Bski et al. 2006

Lopes de Carvalho et al. 2010

Humair et al. 1999
Humair et al. 1999
Humair et al. 1999
Kybicova e2@08
Kybicova et al. 2008
Kybicova et al. 2008
Kybicova et al. 2008

aEspéces : AsApodemus sylvaticusMg : Myodes glareolus Mag :Microtus agrestis; et Ms :M. subterraneus

®Bsh/testés : Nombre d'individus positifs pdirburgdorfetis.l./nombre d'individus testés

°ss B. burgdorferi sensu stricto ; aB. afzelii ; ga/va B. garinii/bavariensis; lu :B. lusitaniae ; R57 :B. souche R57 ;

et ? :inconnue.

d . . \ L N
Deuxisolats non identifiés sur I'enseble desviddis des deuxespéces.
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6 Structure de la thése

L’objectif de la these est d’apporter des élémeetsompréhension de I'influence du paysage
sur la transmission d’agents infectieux transmisles tiques et dont les micromammiféres sont des
réservoirs. Ces éléments pourront éventuellementr s établir des mesures de recommandations
pour la prévention des maladies transmises pdigi@ss, mais ce n’est pas I'objet de cette théesar P
ce faire, des données sur les communautés de naiononiféres, les abondances de tiques dans une
zone d’étude au nord-est de la Bretagne (Zone ektélimorique) ont été obtenues dans le cadre du
projet de recherche ANR OSCAR impliquant 5 labdrat La détection d’agents infectieux dans des
tissus de micromammiferes et une grande partidigiess collectées a aussi été réalisée dans le cadr
de ce projet. Le détail des campagnes d’échamiéiga et des analyses de biologie moléculaire est

présenté dans la parfiéatériels et Méthodes

Dans un premier temps j'ai cherché a comprendrereamh les caractéristiques du paysage
pouvaient moduler la relation trophique entre lesumunautés de micromammiféres et la tique dure
Ixodes ricinus J'ai exploré la relation entre I'abondance défedintes espéces de micromammiferes,
au printemps et a I'automne, et celles des nympbkdsues, différées dans le temps au printemps de
I'année suivante. L’analyse de cette relation a@éée en forét ou aux écotones d’habitat boisé (bo
ou haie)-prairie dans les paysages agricoles. tagm parasitaire de larvedxddessp. des rongeurs
a aussi été évalué afin de le confronter aux oelatid’abondances précédentes et de vérifier la
cohérence des résultats. Cette partie du travagdweerche est présentée darShapitre Un : Effets
des caractéristiques du paysage sur la relation enat les tiquesixodes ricinus et leurs hétes
micromammiféres. Cette partie se référe a un article publié danpurnal international a comité de
lecture : Perez, G., Bastian, S., Agoulon, A., Bodj., Durand, A., Faille, F., Lebert, I., Ranti#f.,
Plantard, O. & Butet, A. Effect of landscape featuon the spatio-temporal relationship between

Ixodes ricinugicks and their small mammal hodParasites & Vectors2016 (IF = 3,43).

Y

Dans un second temps, jai cherché a comprendrdalgsurs de risque d’infection des
micromammiféres par les trois agents infectieux @&hesl: Anaplasma phagocytophilynBorrelia
burgdorferi s.I. et Theileria (Babesia microti. Pour cela je me suis intéressé a l'effet de taste
intrinséques : especes, masse corporelle et sexiinseques : abondance spécifique, densité de
nymphes, prévalence dans les nymphes et densitgyrdphes infectées ; et temporels : année et
saison. J'ai utilisé pour ces analyses des modiaksgmires généralisés a effets mixtes. J'ai aussign
compte la charge parasitaire des micromammifer@s @fxpliquer les patrons temporels de
prévalence observés. Les résultats sont présentiéscatés dans I€hapitre Deux : Analyse de la

probabilité d’infection individuelle des micromammiféres

Dans un troisieme et dernier temps, je me suiseasé a I'effet du paysage sur la prévalence

en agents infectieux des micromammiféres et desesiga I'échelle du site de piégeage. Plus
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particuliérement, je me suis focalisé sur le réelal connectivité fonctionnelle du paysage, c’est-a
dire celle « percue » par les animaux, comme faagplicatif de la répartition spatiale des agents
infectieux. Les résultats de ce travail sont pr&sedans I€hapitre Trois : Influence des variables
biotiques (richesse et abondance des hotes et descteurs) et abiotiques (configuration du

paysage) sur les prévalences des micromammiféresagent infectieux transmis par les tiques

L’ensemble des résultats est par la suite synthéticritiqué au vue de la littérature récente.
J'ai tenté d’en extraire des conclusions, ave@kenve qui semblait nécessaire et en ai résume les
implications tant en terme de recherche fondamengale d'application & I'évaluation du risque
acarologique. Jouvre ensuite mon discours sur piErspectives de recherche, mais aussi des
perspectives sociétales par rapport aux changemglofsaux. Le lecteur trouvera enfin la
bibliographie citée tout au long de I'ouvrage et amexe les contributions scientifigues et de

vulgarisation auxquelles j'ai contribué durant namttorat.
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Matériels et méthodes

1 La zone d’étude : La Zone Atelier Armorique

Les « Zones Ateliers » (ZA) sont des entités lidimls par le CNRS, c’est-a-dire avec des

fonds dédiéshitp://www.za-inee.org/ Elles « forment un vaste réseau inter-organistee®cherches

interdisciplinaires sur I'environnement et les aoposystemes en relation avec les questions
sociétales d'intérét national. [...] Leur problématigest celle des interactions entre un milieu €t le
sociétés qui I'occupent et I'exploitent. ibilem). Ce réseau est membre du LTER Europe (European

Long-Term Ecosystem Researchhttp://www.lter-europe.nét/ qui rassemble de nombreux

équivalents a travers I'Europe. Il existe a ce jearFrance treize ZA labellisées ayant chacune une

thématique propre.

La ZA Armorique (ZAA par la suitehttps://osur.univ-rennes1.fr/za-armorique/index)pdgi

focalisée sur les « dynamiques sociétales et dynasienvironnementales, le long de gradients allant
de [l'urbain au rural, avec le paysage comme objemmoun d’intérét et d'articulation »

(http://www.za-inee.org/fr/resepiElle comprend, depuis 1993, une zone de bocgjeoe située au

nord de I'llle et Vilaine et, depuis 2011, les zengbaines et péri urbaines de Rennes métropate. Le
collectes de données de ma thése ont été réatlaéeda partie « historique » de la ZAA, au nord-es
de I'llle-et-Vilaine, au sud de la baie du Mont i@aWlichel (48° 36N, 1° 32 W). Elle inclut la forét
domaniale de Villecartier au sud. Le sud-ouestad@AA est majoritairement dominé par un paysage
de bocage, situé sur un sous-sol granitique, métargculture et élevage avec un réseau de haies
assez dense et une activité agricole mixte (« dagse » par la suite). Plus au nord, sur un saus-
schisteux, on trouve un bocage avec une agricuftiue orientée vers la culture et un réseau deshaie
moins dense (« bocage ouvert » par la suite). Clmera I'extréme nord de ce bocage ouvert, on
retrouve, sur des secteurs granitiques, une steudiocagére proche de celle du bocage dense.

L'occupation du sol est relevée annuellement sirsémble de la ZAA depuis 1993.

2 Stratégie d’échantillonnage

Le plan d’échantillonnage pour la collecte des @dasnde thése a été défini dans le cadre de
'ANR OSCAR dans le but de prendre en compte IdéBmints gradients paysagers, a savoir les
proportions d’habitats boisés, de prairies et deims et la densité du réseau de haies. La plaleart
espéces de micromammiferes commencent a se regraluiprintemps et atteignent leur maximum
de population a l'automne (Butet et al. 2006). ltemes |. ricinus sont, quant a elles, actives

principalement au printemps avec un second pictidige plus faible a 'automne (Kurtenbach et al.
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2006). Elles peuvent aussi étre actives en été detostades et les conditions météorologiques, de
fortes chaleurs et sécheresses étant défavordleeiibach et al. 2006). Ces deux saisons, prirgemp
(mai-juin) et automne (septembre-octobre) sembla@onc les périodes durant lesquelles les
micromammiféres et les tiques interagissent le ptudonc les plus pertinentes pour I'échantillorenag
(L'Hostis et al. 1996). Afin de rendre compte &d& des variations annuelles et interannuelles des
abondances de micromammiferes et de leur effet deshmlifféré sur les populations de tiques, il
semblait nécessaire d’échantillonner au moins @geunées completes. Des collectes de tiques et des

piégeages de micromammiferes ont donc été réalispsintemps et automne 2012, 2013 et 2014.

3 Piégeage des micromammiféeres, prélevements destis et de tiques fixées

Pour le piégeage des micromammiféres, 24 ligngsiatges ont été utilisées et distribuées de
la facon suivante : 6 dans le cceur de la forétitlecdrtier, 6 a sa lisiere, 6 dans le secteur aeabe
dense et 6 dans le secteur de bocage ouvert (TableBigure 1 et 2). Dans les deux secteurs de
bocage, il y avait & chaque fois 3 lignes le lohgd lisiere de bois et 3 lignes le long d'une haie
Toutes les lignes, sauf en coeur de forét, poséési@m de forét ou le long d’'un bois ou d’'uneehai
étaient systématiquement bordées d’une prairieu(Ei@ a). En effet, ces écotones habitats boisés-
prairies sont des carrefours pour les tiques datf@aune sauvage et le bétail et donc d'un intérét
épidémiologique évident (Despommier et al. 200@s lignes de piéges étaient constituées de 34
pieges INRA avec dortoir en bois afin de garderaieisnaux vivants (Aubry 1950). Les pieéges étaient
appatés avec des graines commerciales pour ronggesscroquettes pour chat (pour attirer les
musaraignes) et des morceaux de pomme pour powwaau les animaux. Les 34 pieges, a raison de
1 tous les 3 métres constituent ainsi des transkrigiégeage de 100 métres (Figure 3 b, c;et d
Gurnell et Flowerdew 1990). lIs étaient relevés pnemiere fois au matin suivant la pose et une
seconde fois le matin suivant lors de leur retdaits animaux capturés étaient amenés vivants au

laboratoire pour identification.

Des prises de sang rétro-orbitales étaient réaliséeles animaux qui étaient ensuite sexes,
pesés et enfin euthanasiés par injection de bari avant dissection. Nous avons prélevé
séparément les différents organes internes (@i, joumon, appareil digestif et reins) ainsi tpse
ectoparasites visibles sur l'animal. Les organes sarvi a la détection moléculaire d'agents
infectieux : les rates pour la recherch@rmiplasmagphagocytophilurret TheileriadBabesiaspp. et les
oreilles pour celle d8orrelia burgdorferi s.l. (voir section 5). L'age de I'animal (jeunayé¢nile ou
adulte) et le statut reproducteur (male : actifnon, si oui la longueur des testicules était masuré
femelles : nombre de feetus ou de cicatrices faytaless été notés. Cette dissection a été réalisée
entierement ou en partie le jour méme ou apréscongélation des carcasses a -20°C. Une partie

seulement des animaux a été mesurée (longueurrgs eb longueur de la queue). La totalité des
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Tableau 1 : Description des transects de piégeage thicromammiféeres dans une zone tampon d'une empgesde 250 m.

Site

Mesures de composition du paysage

Mesures de configuration du paysage

Désignation de terrain

Code ligne Coordonnées UTM Boisé (% Prairie (%) Culture (%) Haie (m)®

Ecotone (mf PARA (m")° ENN (m)°

Maison de Chasse
Faon

Vieux Hétres

VTT

Sentier Equestre
Cochons

Herbicide

Prairie au Chevaux
Sabots de Villecartier
Chateau

Pente Raide
Coulemelles

Bois au Gros Caillou
Bois de Broualan
Bois du Sanglier
Haie auxAllergies
Haie Babesiose
Haie des Lieévres
Bois du Pas Gérault
Bois des Norbouts

CF-LM091 48°28'01 N ; 1°34'140

CF-LM092 48°2822 N ; 1°3428 O
CF-LM093 48°2829 N ; 1°33'43 0
CF-LM094 48°2827 N ; 1°3314 O
CF-LM095 48°27'59 N ; 1°32'45 0
CF-LM096 48°27'52 N ; 1°32'26 O
LF-LM097 48°27'43 N ; 1°33'54 O
LF-LM098 48°2738 N ; 1°34'40 O
LF-LM099 48°28'07 N ; 1°3530
LF-LM100 48°29'10 N ; 1°34'58 O
LF-LM101 48°2927 N ; 1°34110
LF-LM102 48°28'57 N ; 1°32'27 O
BD-LM103 48°28'15N ; 1°36'20 O
BD-LM104 48°27'59 N ; 1°38'43 O
BD-LM105 48°27'14 N ; 1°37'05 O
BD-LM106 48°28'57 N ; 1°36'59 O
BD-LM107 48°2823 N ; 1°37'00 O
BD-LM108 48°2720 N ; 1°36'25 O
BO-LM109 48°33'33 N ; 1°37'18 O
BO-LM110 48°32'54 N ; 1°36'42 O

Bois des Lathrées Clandestines BO-LM111 48°31'14184'15 O

Haie de la Touche Gilbert

Hais auxMoutons
Haie Barbecue

BO-LM112 48°32'58 N ; 13330
BO-LM113 48°32'28 N ; 1°33'31 0
BO-LM114 48°31'47 N ; 1°36'13 0

100

100

9

98
9
100

100
55

39

56

31

47

31

8

11
6

2
23
30
2

28
14

1
1

0

0
0

0

0
0

19

49

27

26

19
23

19

48
31
57

45
14
46
71
29

35

30

0

0

26
24

19
17

40
6 2
45
50
16
64
46
46
67
67
94
67

0

906
207
1936

452
294

2083

656
2173
1486
2968

0735
2812
61

929

785

651

159

2134

0

628
1081
2910
863
42 6
1623
906
2280
1472
2163
3993
2231
560
768
853
996
88
739

116
92
167

155
91
90
214
148
441
3 41
411
446
376
332
479
919
940
1317
317
326
1023
836
1308
1367

0

0
0
7.1788
202.0955
36.6367
173.0251
104.9621
112.7806
116.0097
250
250
250
250
317.3173

% Linéaire total de haies

b Longueur d'écotone bois-prairie et haie-prairie

° Ratio périmétre/surface moyen des taches boiséeésé par la surface des taches

4 Distance moyenne entre les taches boisées pongardesurface des taches, 250 metres par d€fpour les lisieres car toujour connectées a Etfor
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Figure 1 : Localisation des sites d’échantillonnagsur la Zone atelier Armorique, Bretagne, France.



Figure 2 : Exemples de sites d’échantillonnages.

De haut en bas et de gauche a droite, photographipantemps 2013 des sites d’échantillonnage :

en cceur de forét : CF-LMQ91 (S008) et CF-LM094 @00en lisiere de forét : LF-LM098 (S013) et LF-
LM100 (S019) ; dans la zone de bocage « densdom¢ed’'un bois : BD- LM105 (S045) ; et le long d&in
haie : BD- LM107 (S056) ; et dans la zone de boeagevert » le long d'un bois : BO- LM109 (S063t;le
long d’une hai: BO- LM112 (S086)
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Figure 3 : Photos de la pose de pieges pour la cap des micromammiféeres.
(a) : prise de note, par exemple ici la présence élailb avant la pose des pieges sur le transect, en
'occurrence sur le site « Haie des Lievres », cot@ne haie-prairie en bocage dense (BD-LM-108) ; (
armement du piege préalablement appaté par un imgréateur aguerri;cf: pose du piege dans la
végétation ; etd) : piege armé opérationnel. Crédits : GrégoirePet Alain Butet.

En, 2014 une partie des rongeurs capturés ontogigervés en élevage 3 a 5 jours dans des
cages dont le fond était rempli d’'une couche d'dticeétre d’eau sous un grillage (LoGiudice et al.
2003). Les mailles du grillage de 5 millimetres été choisies pour permettre la collecte de tiques
détachées naturellement des rongeurs tout endsurant un minimum de désagrément. Ce procédé a
permis la collecte de tigues gorgées maintenuesoaditions contrélées afin de leur permettre de
muer et faciliter leur identification, augmenter daantité d’ADN disponible et éventuellement
détecter des pathogenes qui auraient pu étre asguithodte. Les tiques récupérées ont été ideeti
comme décrit précédemment. Des biopsies d’oredéke mdngeurs mis en élevage ont également été
réalisées pour permettre de définir leur statigdtéux. Ces analyses n’ont pas été faites, danips
et le budget ne le permettaient pas, mais le nehtéollecté constitue une source de données

potentiellement intéressante.

Les espéeces de micromammiféres piégées n’étaismirpgéégées par les traités internationaux
ni les lois européennes et francaises. Les piétijjeses sont congus pour ne pas blesser ni strésser
animaux qui n'ont pas été maintenus en captivités pl'un jour en 2012 et 2013, et moins d’'une
semaine pour les animaux capturés en 2014. Lesidindi conservés en élevage disposaient de
nourriture et d’eaad libitum La piqQre de pentobarbital est une méthode damatbie recommandée
selon le rapport du groupe de travail européensgChd al. 1997). Tous les expérimentateurs (GzPere
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Tableau 2 : Transects de collecte de tiques par siet transects de pi€égeage de micromammiferes cosondants.

Site Transect tique Transect Site Transect tique Transect Site Transect tique Transect
(secteur-code) Prairie  micro- (secteur- _ Prairie micromammi  (secteur- _ Prairie micromammi
Foret Lisiere mammiféres code) Bois Lisiere Haie feres code) Bois Lisiere Haie feres
CF-S001 LT001 LM095 BD-S031 LTO31 LTO032 BO-S061 LT061 LT062
CF-S002 LT002 LM096 BD-S033 LT033 LT034 BO-S063 LT063 LT064 LM109
CF-S003 LT003 BD-S035 LT035 LTO036 BO-S065 LT065 LT066
CF-S004 LT004 BD-S037 LT037 LT038 LM103 BO-S067 LT067 LT068
CF-S005 - BD-S039 LT039 LT040 LM104 BO-S069 LT069 LTO070
CF-S006 LT006 LM094 BD-S041 LT041 LT042 BO-S071  LTO71 LT072
CF-S007 LT007 BD-S043 LT043 LT044 BO-S073  LTO73 LT074 LM110
CF-S008 LT008 LM091 BD-S045 LT045 LTO46 LM105 BO-S075  LTO75LTO76
CF-S009 LT009 LM092 BD-S047 LT047 LT048 BO-S077  LTO77 LTO78
CF-S010 LT010 LM093 BD-S049 LT049 LTO50 BO-S079  LTO79 LT080 LM111
LF-S011 LTO11 LTO012  LMO97 BD-S051 LT051 BO-S081 LT081
LF-S013 LTO13 LT014 LMO098 BD-S052 LT052 BO-S082 LT082
LF-S015 LTO15 LT016  LMO099 BD-S053 LT053 LM106 BO-S083 LT083 LM112
LF-S017 LTO17 LTO18 BD-S054 LT054 BO-S084 LT084
LF-S019 LTO19 LT020 LM100 BD-S055 LT055 BO-S085 LTO85 LM113
LF-S021 LT021  LT022 BD-S056 LTO56  LM107 BO-S086 LTO86 LM114
LF-S023 LT023 LT024 LM101 BD-S057 LT057 BO-S087 LT087
LF-S025 LT025 LT026 BD-S058 LT058 BO-S088 LT088
LF-S027 LT027 LT028 LM102 BD-S059 LTO59 LM108 BO-S089 LT089
LF-S029 LT029 LTO030 BD-S060 LTO60 BO-S090 LT090
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4 Collecte des tiques a I'afflit

Les tiques ont été échantillonnées par la métdddedu « drapeau ». Cette technique visant a
mimer le passage d’un hote consiste a tirer un deapn meétre carré, a une vitesse de 0,5 métres par
seconde environ afin de récolter les tiques adtagtir la végétation (Figure 4 &ray et Lohan 1982,
Vassallo et al. 2000). Les tiques collectées sulrégeau sont ensuite récupérées avec une pince
brucelles et conservées dans des microtubes contgadiéthanol a 70% (Figure 4 b et c¢). Les tiques

ont été identifiées au laboratoire au niveau ddestde développement et de I'espéce a I'aide d’'une

loupe binoculaire et de la clé d’identificationBérez-Eid (2007).

» 3 = 3 o . ¥
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Figure 4 : Photographies d’une collecte de tiqueslaffut par la méthode du drapeau.

(a) : le drap est tiré sur le substrat (« tirage ) ;: (nspection minutieuse du drap afin de repérer
les tiques qui y sont accrochées ;@t (prélevement de celles-ci avec une pince bresgibur les
mettre ensuite dans des microtubes remplis d’al@éd@%. Crédits : Olivier Plantard

Chaque transect de collecte de tiques d’'une longiceale de 300 metres (= « ligne ») est
composée de dix sous-transects de collecte de fresr(& « tirages ») espacés chacun de 20 metres.
29 lignes ont été utilisées pour le secteur foi®ten cceur de forét, 10 situées en lisiere le long
d’écotones forét-prairie. Ces 10 lignes d'écotataéeat doublées par une ligne paralléle a envi®n 1
metres de distance a lintérieur de la lisiere $tege. 30 lignes étaient également utilisées dans
chaque secteur bocager: 10 lignes le long d’éestdraie/prairie et 10 lignes le long d’écotones

bois/prairie, ces derniéres également doubléesmatigne a I'intérieur de la lisiere du bois. Uarp
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d’échantillonnage des tiques sur I'ensemble deoiaezd’étude totalisait ainsi 89 lignes soit 890
tirages. 36 de ces lignes (seules ou par paire®@nétassociées aux 24 transects de piégeage de

micromammiferes (Tableau 2, Figure 1 et Figure 5).

Légende

- Surface bokée

Prairie
, Bande enherbeées I:I Autre culture - ‘Chemin nen-goudronné

B - e [

Figure 5 : Exemple de trois types de sites selomtcupation du sol.

Chaque site comporte un transect d’échantillonmggenicromammiféres (voir Iégende) associé a
un ou deux transects tiquesa) 6ite en bordure de haie constitué d’'un trans&cthdntillonnage
de tiques (ou une « ligne tiques ») le long dedli@ hsoit 10 sous-transects (ou « tirages b) site

en bordure de bois avec une ligne tiques dansitedtaine dans la prairie adjacente); qjite en
lisiere de forét avec une ligne tiques dans latfer&ne dans la prairie adjacente ;Bt éncart en
haut a droite, site en cceur de forét. Du fait déraintes de terrain, les deux types de transeséne
superposent pas toujours parfaitement (par exeemie.

- Surface batie —— Trons ects de piégeage de miromammiferes

- Route goudronnée . Trans ects d'échantillennage de tiques

5 Biologie moléculaire

Afin de détecter la présence d’agents infectieaxnéthode la plus fiable et la plus spécifique
est la recherche d’ADN cible par une amplificatipar PCR (« Polymerase Chain Reaction » ou
réaction en chaine par polymérase). Cette détectiété réalisée dans le cadre du programme de

recherche ANR OSCAR par différents partenairesa@tméme.

Les analyses ont été réalisées a partir d'aligd@shantillons communs d’ADN d’oreille et
de rate de micromammiféres extraits avec le kit Maey NucleoSpin Tissue © et d’ADN de tique

extrait a 'Ammoniac (NH3) par des collegues denité de recherche d’Epidémiolgie Animale du
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centre INRA de Clermont-Ferrand-Theix (UR INRA O3&EpIiA ; Amélie Chastagner, Sébastien

Masseglia, Angélique Pion et Valérie Poux).

Tous les échantillons disponibles d’ADN cible deemmammiféres (rates ou oreilles) ont été
analysés pour les quatre premiéres sessions deredptintemps et automne 2012 et 2013). La stase
nymphale d. ricinus est la plus importance d’'un point de vue épidéogigjue, car elle est celle
potentiellement porteuses d’agents infectieux las plombreuse. Seules les nymphes ont donc été
analysées. Du fait d’'un compromis entre les comteai matérielles et le souci d’avoir une estimation
des prévalences représentatives de chaque tratseumbre maximal de nymphes collectées au
printemps 2012 et 2013 qui ont analysées était Glgdt transect et par saison. L'ensemble des
résultats a été intégré dans la base de donnéedRISITai travaillé sur des jeux de données de

détection d’agents infectieux issus de requétexrifes dans cette base de données.

5.1 Recherche d@abesiasp. etTheileria sp.

Les Babesiasp. et les Theileria sp. sont des protozoaires du phylum des Apiconaglex
parasites intra-€rythrocytaires transmis par lgges. Elles sont responsables de piroplasmoses chez
les animaux domestiques et I'HommeTheileria (Babesid microti est spécifique des
micromammiféres. Les infections sont chroniqueann®ins un pic de parasitémie (taux de globules
rouges contenant des parasites) est atteint auteutO jours aprés l'infection (piqure de tique
porteuse) et ne dure que 1 a 4 jours, période tuamuelle 'hdte peut contaminer des tiques
(Randolph 1995, Bown et al. 2008). C’est pendatieamurte période que la probabilité de détection
est la plus importante dans le cas d'un seuil dsis#ité ne permettant pas la détection d'infettio

chroniques a tres faible parasitémie.

La recherche d&. microtidans les échantillons d’ADN extraits de tissusate et d’oreille de
micromammiféres a été réalisée avec une PCR nigkaat a détecter le gene codant pour la sous-
unité ribosomale 18S (géne 18S rRNA&e travail a été effectud BioEpAR par Maggy Jouglin et
moi-méme. Cela consiste & réaliser deux PCR stgessdJne I® PCR a pour but d'isoler et
d’amplifier TADN du génel8Sde tout piroplasme éventuellement présents (Esiparasites de type
Babesiasp. etTheileria sp.). Ensuite, une seconde PCR, dite nichée sé&akur le produit de la
premiére amplification, détecte plus spécifiquemrgpeceTheileria (Babesia microti. Toutes les
mises au point préliminaires ont été réaliséesdsut’ADN de T. microti (huméro d’accession :
XR_001160982.1 (Souche R1 fournie par Bernard Caldnjversité de Montpellier, Faculté de
Pharmacie, Laboratoire de Biologie Cellulaire & Emllaire, EA4558 Vaccination antiparasitaire) et
sur de I'ADN extrait de rate et d’oreille de souttis laboratoire exemptes de parasites. La PCRaiché
est une PCR dite contaminante. Pour pallier a sque de faux positif, I'intégralité des extraits de

micromammiféres ont été analysés avec un ADN ténpaisitif de typeT. ovis rendant toute
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contamination facilement décelable par séquencegechronologie des analyses de détection du

parasite a été la suivante :

(1) Un premier jeu d’'amorces connues dans 'UMRBRPIAR pour la détection dgabesiasp.
et Theileria sp. (£ PCR : Bth18Sup-CryptOR ; ef2PCR : GR2-GF2) a été testé sur 88 extraits
d’ADN d’oreille ainsi que 29 autres échantillonside autre zone d'étude. De nombreux échantillons
apparaissaient positifs. L'analyse des séquendeswbs sur le produit d’amplification positiveslde
2" PCR ayant une forte similitude avec des séquedeesnammiféres, une amplification non
spécifigue d’ADN des mammiferes était donc tresbplide. Dans tous les cas, cela indiquait qu'il

s'agissait de faux positifs.

(2) La méme analyse a été réalisée sur les édbasti’ ADN d’oreille de micromammiféres
du printemps 2012 en dessinant un nouveau cougtaattes pour [a"2PCR (Bmicro-up3-Bmicro-

do3). Tous les échantillons s’avérérent négatifs.

(3) Finalement, un jeu d’amorce issu de la litiéraf1lére PCRCryptorn-Cryptofl, et en 2nd
PCR: Babl1-Bab4 Welc-Fatciak et al. 2007) a été utilisé sur tous les ééhams d’ADN de rate de

micromammiféres disponibles (soit 599). Le moderajpére définitif est présenté dans I'annexe 6.

La détection dBabesiasp. dans les tiques a été effectuée par PCR niahggatir d’ADN de
tiques extrait par le laboratoire EpiA, avec le pfamorces standard (Bth18Sup-CryptOR et GR2-
GF2) par des colléegues de BioEpAR (Maggy Jougliaroine Hervet et Catherine Fournel). Les
séquences positives suffisamment amplifiées ons@jé@encées afin de déterminer I'espéce. Aucune

séquence ne correspondait & celuBdmicroti.

5.2 Recherche dAnaplasma phagocytophilum

Anaplasma phagocytophilunest un groupe de bactéries responsables d’hediesi
granulocitaires chez 'Homme et des animaux domees. Il existerait plusieurs écotypes chacun
inféeodé a un groupe dhbétes vertébrés (Jahfari let 2814). Un écotype serait associé
préférentiellement aux micromammiferes. C'est asttype que nous pouvions espeérer trouver dans
les micromammiféres. Les infections chez les mienomiferes durent environ un mois. Une PCR

positive reflete donc une exposition récente aidegs porteuses (Bown et al. 2008).

La recherche dnaplasma phagocytophilundans les extraits ADN de rate de
micromammifere a été réalisée par qPCR (« quanttaPCR » ou PCR quantitative) par des
colléegues d’EpiA (Amélie Chastagner, Amélie Cohadémgélique Pion et Valérie Poux). La
méthode est détaillée par Chastagner et al. (sqgufmimexe 3). Malheureusement, la qualité des
séquences, les quantités d’ADN et des problemebadélogiques probablement liés aux tissus de

rate de rongeurs n’ont pas permis une caracténsdés souches détectées.
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La recherche de cet agent infectieux dans lesiexttsADN des tiques a été faite par qPCR
sur les extraits d’ADN de tiques réalisés a I'ammorpar des collégues d’EpiA (Angélique Pion). La

non plus, la caractérisation des souches n’a ggsossible.

5.3 Recherche d@&orrelia burgdorferi s.|.

Les bactéries du complexorrelia burgdorferi s.l. correspondent a de nombreuses géno-
espéces montrant une certaine affinité de résatvéiles peuvent étre détectées par PCR, mais
l'identification des géno-espéces nécessite des BMER des amorces spécifiques ou des méthodes
plus raffinées comme le séquencage. La durée dtinfechez les micromammiféres varie selon les
espéces, mais est en général de plusieurs moisndiegdus positifs ont donc été exposés les mois

précédents, mais un individu négatif peut étrendiividu ayant déja éliminé une premiére infection.

La recherche d&. burgdorferis.l. dans les extraits d’ADN d’oreille de micromaiferes a
été réalisée par gPCR en SybrGreen par des coflajHpiA (Séverine Barry, Sébastien Masseglia,
Angélique Pion et Valérie Poux). Afin d'identifides géno-espéces dgorrelia détectées, les
échantillons positifs ont été analysés par MLST IfMwocus Sequencing Analysis) a I'unité Maladie
Infectieuses et Vecteurs : Ecologie, Génétique,lufiom et Controle (UMR IRD224-CNRS5290-
Université de Montpellier, MIVEGC ; Elsa Léger etlérie Noél). Dans les cas de co-infection par
plusieurs souches et pour des infections simplag pesquelles les souches n'ont pas pu étre
identifiées, j'ai considéré pour les analyses quiains une souche étdt afzelii ou B. burgdorferi

S.s. en supposant que I'écologie des souches dem@mmiféres était similaire.

La recherche dBorrelia burgdorferis.l. dans les extraits d’ADN des tiques a étégéalpar
gPCR au laboratoire MIVEGEC (Elsa Léger et Val&@gl). L'identification des géno-espéces a été
faite par MLST également & MIVEGEC (Elsa Léger atévie Noél).

6 Variables paysageres

Les transects de piégeage de micromammiféres edltete de tiques ont été géoréférencés
par SIG (Systéme d’Information Géographique) averAS 10.3 for Desktop (Esri®). Pour I'analyse
des effets du paysage sur la relation entre le®siq ricinus et leur hétes micromammiferes dans le
chapitre un, j'ai utilisé comme source de donngsgiales un fichier de forme polygone (« .shp » ;
systéme de coordonnées projetées: GF_1993 Lar@Berfourni par la Zone atelier Armorique
représentant I'occupation du sol de la zone d'étenle2012. Cette couche a été créée d'apres des
interprétations d'ortho-photos de 0,5 m de résofugirise I'été 2012. Une méme couche a été utilisée
pour chaque année, en supposant que les changeatitmragpation du sol entre 2012 et 2014 étaient

négligeables, ce qui est indubitablement le cassdesces boisées qui sont au centre des analyses
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paysagéres conduites ici. Les extractions deshlasgpaysageres ont été réalisées directement sous
ArcGIS ou avec Fragstats 4.2 (McGarigal et Marka41 M cGarigal 2015).

Dans le Chapitre Ill, des analyses de connecto@é’habitat des micromammiféres dans le
paysage ont été conduites. Elles sont basées thé&dee des graphes et font appel a des chemins de
moindre codt. Les chemins de moindre codt et lesunes de connectivité ont été calculées avec
Graphab 1.2.3 (Foltéte et al. 2012). Pour réatistte étude de connectivité fonctionnelle, j'alisd,
en plus de la couche précédente d'occupation duus@ couche raster issue d’une interprétation
algorithmique d’'images satellitaires (Gil Tena ket2014) a partir de laquelle j'ai extrait les Haks
boisés (haies et bosquets compris) et une couclytigpes des routes de I'IGN. L’extraction de
variables paysageéres et les mesures de connecd@gthabitats correspondants aux sites de coldecte

sein du paysage sont détaillées respectivementi@&tsapitres | et dans le Chapitre Il
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Chapitre Un

-

= __

Vue aérienne d’'un paysage agricole de la Zonaekt&rmorique, crédit : CNRS ; en bas a gauche un
campagnol roussatrélodes glareoluscapturé dans un piege INRA, crédit : « groupe ADIRCAR » ; en
bas au milieu un mulot sylvestre portant une lalweiquelxodessp. sur l'oreille, crédit : Grégoire Perez ;
et en bas a droite une nymphe de tibpegles ricinuscrédit : Tiphaine QOuisse.

Effets des caractéristiques du paysage sur la relah entre les tiquedxodes
ricinus et leurs hétes micromammiféres

Ce chapitre reprend un article publié dans le jal«iParasites & Vectors fF : 3.43) 2016 :

Grégoire PereZ”?, Suzanne Bastiaf, Albert Agoulon?, Agnés Boujuf, Axelle Durand?, Frédéric
Faille?, Isabelle Leberf, Yann Rantier’, Olivier Plantard ? & Alain Butet™.

Effect of landscape features on the relationshigvbenixodes ricinudicks
and their small mammal hosts.

! UMR CNRS 6553-Université de Rennes 1, ECOBIO,
avenue du général Leclerc, 35042 Rennes, France

2 UMR INRA 1300-LUNAM Université, Oniris, Ecole natiale vétérinaire, agroalimentaire et de
I'alimentation Nantes-Atlantique, BioEpAR, Atlangolla Chantrerie, 44307 Nantes, France

® UR INRA 0346 EpiA,
Centre INRA de Clermont-Ferrand-Theix, 63122 S&@ertiés-Champanelle, France
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Résumé long en francais

Introduction

De par leur ubiquité et leur grand nombre maxintiskn probabilit¢é de rencontre, les
micromammiféres peuvent étre une ressource trophimportante pour des parasites hématophages
comme les larves de la tigue duxedes ricinusla tique la plus commune en Europe de I'Oues et
plus préoccupante pour la transmission de maladié®mme et aux animaux domestiques dans cette
région. Les diverses espéces de micromammiféresdesitpréférences d’habitat différentes. Par
exemple le campagnol roussatre utilise exclusivérngsnhabitats boisés alors que le mulot sylvestre
utilise aussi saisonniérement les prairies et lelsures présentant un couvert suffisant et des
ressources exploitables. De plus, ces deux rongeésentent une variabilité dans leur susceptbilit
aux tiques. Il a été montré qu'apres des infestatiépétées par des larves, les campagnols rasssatr
développaient une résistance d’origine immunitaire tiques. Ce phénoméne de résistance n’est pas
observé dans le cas des mulots sylvestres. Deggeimamts d’occupation du sol peuvent donc
modifier les communautés de micromammifere et laadyique des populations de tiques qui en

dépendent.

Nous avons considéré I'abondance relative de nymphericinus a I'affGt au printemps, leur
saison principale d'activité sous ce climat, comone proxy de leur densité. Les différentes
occupations du sol sont plus ou moins propices aimtian de microclimats favorables aux tiques a
I'état libre (litiere et végétation permettant leaintien de conditions microclimatiques favorables).
L’organisation du paysage conditionne aussi lauedgation des habitats par les ongulés sauvages
comme les chevreuiléapreolus capreolysou domestiques comme les boviB®$ tauru¥ qui sont
des hétes des tiques adultes, influengant ainsites ou les femelles adultes gorgées sont suisiespt
de pondre et donc la répartition spatiale et laadyique des populations des tiques. Nous avons ainsi
posé I'hypothése que les surfaces boisées et ten&s entre surfaces boisées, bois ou haies, et
prairies devraient avoir un effet positif sur lespplations de tiques. En revanche, les paysages dan
lesquels les proportions de ces types d’occupatimssol sont réduites et comportant moins
d’écotones bois-prairie devraient avoir un effegatd. Nous avons ensuite posé I'hypothese que
'abondance de nymphes était corrélée a I'abondabda charge parasitaire des micromammiféres

'année précédente.

Notre premier travail a été d’analyser l'influende paysage sur les abondances du mulot
sylvestre et du campagnol rousséatre, la présendardes et 'abondance de nymphes. Nous avons
ensuite testé les relations entre la présencerdesl&t 'abondance de nymphes, entre la présesnce d

larves et la charge parasitaire des micromammiféeesre I'abondance de micromammiféres et
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I'abondance de nymphes et enfin entre la chargaspaire des micromammiferes et I'abondance de
nymphes, indépendamment ou selon le contexte payskgfin, nous avons essayé de modéliser
I'abondance de nymphes en fonction de la préseadardes, des abondances de micromammiféres et

des variables paysageres.

Matériels et méthodes

Cet article présente les résultats des capturesictemammiferes et des collectes de tiques a
I'affat sur la végétation sur 24 sites situés dangone atelier Armorique incluant un massif foierst
et deux secteurs de bocages. 6 sites étaient situéseur de forét, 6 étaient a l'interface lisidee
forét-prairies. Les 12 autres sites étaient loéalia part égale sur des écotones bois-prairiesies h
prairies en secteur bocager orienté a la fois laersulture et I'élevage ou dominé par la culture
céréaliere. Cela nous a permis d’obtenir un éclhamiage selon des gradients d’occupation du sol
(taille des parcelles, proportion de surfaces lasisgt de cultures ainsi que la densité du réseau de
haies et donc d'écotones surface boisée-prairey.&hantillonnages ont été réalisés en 2012, &013
2014 et ont eu lieu en mai-juin et septembre-oetdes périodes connues de forte interaction degre
micromammiféres et les tiques. En effet, sousiteatlde notre zone d’étude, les larves sont présent
de la fin du printemps a la fin de 'automne aves gics d’abondance de nymphes au printemps et a

l'automne et un pic d’abondance de rongeurs adiane avec une forte croissance dés le printemps.

Résultats et discussion

Au total, 1 145 micromammiféres ont été capturést &2 en 2012, 110 en 2013 et 533 en
2014 attestant d’'une importante fluctuation d’al@or® des populations de ces hétes au cours de la
période d'étude. Les captures étaient dominéesdpak espéces : le mulot sylvesti®pddemus
sylvaticus, 76,5% des captures) et le campagnol roussBty@desglareolus; 22,3%). Les autres
espéces capturées — étonnamment peu abondantessdigs travaux antérieurs dans la méme zone
d’étude et les mémes types d’habitat — étaientahapagnol agrestéicrotus agrestis 0,52%), le
campagnol souterrairviicrotus subterraneys0,26%), la musaraigne couronné&miex coronatus
0,35%) et la musaraigne muset@rdcidura russulg 0,09%). Nous avons trouvé au moins une larve
pour 167 sub-transects sur 1 080 (trois printerepgour 173 sub-transects sur 720 (deux automnes)

et collecté 4 081 nymphesldticinus (3 619 sur trois printemps et 462 sur deux aut@nne

Les résultats indiquent des réponses différentesalot sylvestre et du campagnol roussatre
aux caractéristiques du paysage. Les mulots sybgesttaient relativement plus abondants au

printemps dans les paysages boisés et comportargrande longueur d’écotone entre habitat boisé et
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prairie, et a 'automne dans les paysages fragreef@éla peut étre expliqué par la migration d’'une
partie des populations au printemps dans les edfige traduisant par une baisse d’effectif dams le
paysages agricoles, et un retour a 'automne gatndlimsi les populations. A l'inverse, les campdgno
roussatres étaient relativement plus abondants Bengaysages fragmentés au printemps. Cela
s’explique par de plus fortes densités dans lesetad’habitat isolées pour cette espece fortement
dépendante de I'habitat boisé. Cet isolement peraitetaugmentation des densités de campagnols
roussatre par une réduction de la compétition etéola prédation. A I'automne, ce patron se dissipe
avec la colonisation de nouvelles taches d’habitat$'arrivée de compétiteurs et/ou de prédateurs
facilité par une végétation plus fournie. L'abonckudle nymphes ne semble pas fortement influencée

par le paysage et donc davantage dépendante &'datteurs.

La présence de larves au printemps est la meilleariable explicative de I'abondance de
nymphes I'année suivante, or celle-ci semble dégeadsentiellement de I'habitat boisé en paysage
agricole. Cela est vraisemblablement d0 a de mtted densités d’hbtes pour les tiques adultes, les
chevreuils, dont la densité est dépendante dedpopiion de surfaces boisées. Les abondances de
mulots sylvestres au printemps et de campagnolkssémes expliquaient faiblement I'abondance de
nymphes I'année suivante. Cependant, la chargesifsira des mulots sylvestres était corrélée avec
'abondance de nymphes I'année suivante. Le nombriarves fixées sur les mulots sylvestres était
dix fois plus important que sur les campagnols satres au printemps. Cette différence n’était plus
significative a l'automne, probablement parce qaes populations de campagnols roussatres au
printemps étaient constituées majoritairement dteduayant développé une résistance immunitaire
aux tiques, tandis que les populations d’autommapootaient plus de juvéniles n'ayant pas encore

développé cette résistance.

Ces résultats suggerent des effets indirects dsagaysur I'abondance de nymphes par le biais
des densités d’hétes. lls indiquent une contrilbbutibfférente des deux especes dominantes de
micromammiféeres comme hotes selon le paysage &ison. Le mulot sylvestre, qui représente les
trois quarts de la communauté des micromammifeesshdbitats boisés (forét, bois et haies) semble
bien étre un héte important des larvels dtinus. Nos résultats démontrent également que les lsbita
boisés subsistant dans des paysages agricolegsodehsités de micromammiféres peuvent étre
importantes, peuvent assurer le maintien de pdpokate tiques. Dans un contexte de changement
climatiqgue et de changement d'utilisation des terla prise en compte du climat ainsi que du
microclimat & une échelle plus fine (infra-pardedapermettrait de comprendre plus précisément les
facteurs de régulation de la dynamique des populgtile tiques. Une meilleure compréhension de ce
systéme pourrait permettre de mieux prédire cebété important du risque acarologique au sein des

paysages et d’anticiper les effets d’éventuelledifivations de ces facteurs.
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Pour aller plus loin dans la compréhension dedasimission des maladies transmises par les
tiques, il serait aussi pertinent d’intégrer desrdes portant sur la prévalence d’agents infectieux
chez les tiques et les hbétes en relation avec laamdiqgue des populations d’hbtes et des
caractéristiques du paysage comme la connectigitdhdbitat a I'échelle des différentes espéceshot

(chevreuils, oiseaux, micromammiféres). Nous avensepris en partie ces démarches dans les
chapitres suivants.
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Abstract

Background: The consequences of land use changes are among the most cited causes of emerging infectious
diseases because they can modify the ecology and transmission of pathogens. This is particularly true for vector-
bome diseases which depend on abiatic {eg. dimate) and biotic conditions (j.e. hosts and vectors). In this study, we
investigated how landscape features affect the abundances of small mammals and ixodes ricinus ticks, and how
they influence their relationship.

Methods: From 2012 to 2014, small mammals and questing L ricinus ticks were sampled in spring and autumn in
24 sites located in agricuttural and forest landscapes in Brittany, France. We tested the effects of landscape features
(composition and configuration) on the abundances of small mammal species and immature ticks and their
relationship. Addtionally, we quantified the larval tick burden of small mammals in 2012 to better describe this
relationship.

Results: The nymph abundance was positively influenced by the larval occurrence and the wood mouse Apodemus
sylvaticus abundance the previous spring because they hosted tenfold mare larvae than the bank vole Myodes
glareolus. The bank vole abundance in spring and autumn had a negative and positive effect, respectively, on the
nymph abundance. In agricultural landscapes, wood mice were positively influenced by woodland cover and
woodland/hedgerow-grassland ecotone, whereas bank voles showed the oppasite or non-significant responses to
these landscape variables. The woodland cover had a positive effect on immature ticks.

Condusion: The landscape configuration, likely by affecting the landscape connectivity, influences the small
mammal communities in permanent habitats. Our study showed that the wood mouse, due to its dominance and
to its wlerance to ticks, feeds a substantial proportion of larvae. The acquired resistance to ticks in the bank vole
can reduce its role as a trophic resource over time. The nymph abundance seems indirectly influenced by
landscape features via their effects on the small mammal community. To enhance our understanding of the
epidemiology of tick-borne diseases within landscapes, further studies will integrate data on pathogen prevalence
and investigate explicitly the effect of landscape connectivity on host-vector-pathogen systems.
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Abstract

Background: The consequences of land use changes are amomgo#tecited causes of emerging
infectious diseases because they can modify théogcand transmission of pathogens. This is
particularly true for vector-borne diseases whiepahd on abiotice(g. climate) and biotic conditions
(i.e. hosts and vectors). In this study, we investigidew landscape features affect the abundances of

small mammals ankkodes ricinudicks, and how they influence their relationship.

Methods: From 2012 to 2014, small mammals and questingihus ticks were sampled in spring
and autumn in 24 sites located in agricultural fondst landscapes in Brittany, France. We tested th
effects of landscape features (composition andigorgtion) on the abundances of small mammal
species and immature ticks and their relationshifgitionally, we quantified the larval tick burde

small mammals in 2012 to better describe thisigaiahip.

Results: The nymph abundance was positively influenced h®y larval occurrence and the wood
mouseApodemus sylvaticusbundance the previous spring because they htemtéald more larvae
than the bank vol&lyodes glareolusThe bank vole abundance in spring and autumnahaelgative
and positive effect, respectively, on the nymphralamce. In agricultural landscapes, wood mice were
positively influenced by woodland cover and woodlwedgerow-grassland ecotone, whereas bank
voles showed the opposite or non-significant responsebdee landscape variables. The woodland

cover had a positive effect on immature ticks.

Conclusion: The landscape configuration, likely by affectifge tandscape connectivity, influences

the small mammal communities in permanent habi@is.study showed that the wood mouse, due to
its dominance and to its tolerance to ticks, feadsubstantial proportion of larvae. The acquired
resistance to ticks in the bank vole can reduceoits as a trophic resource over time. The nymph
abundance seems indirectly influenced by landséegteires via their effects on the small mammal
community. To enhance our understanding of the ezpidiogy of tick-borne diseases within

landscapes, further studies will integrate datgpathogen prevalence and investigate explicitly the

effect of landscape connectivity on host-vectohpgen systems.

Keywords: Agricultural landscape, Forest landscaggedes ricinus Apodemus sylvaticuslyodes

glareolus Ecotone, Host-parasite system
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Background

The consequences of land use changes and agratuittensification are among the most cited
causes of emerging diseases in the last decadesi(i§eet al. 2010, Jones et al. 2013). Indeed, the
recent evolution of agricultural landscapes is gomdriver of the modification of vertebrate and
invertebrate communities (Burel et al. 2004, Bdteet al. 2008), but its influence on the risk of
vector-borne diseases has been scarcely studidek dandscape scale (but see (Reisen 2010) for a

review of landscape epidemiology of vector-borreedses).

The complex relationship between ticks and thestdids a good system for investigating
interactions between parasite and host populaiivigeterogeneous landscapes. The ticks (Ixodida)
are obligate hematophagous arachnids and vectonsanf infectious diseases (e.g. Lyme disease,
piroplasmosis, and tick-borne encephalitis [6])t tban affect vertebrate host populations, including
humans, livestock, and wildlife. The hard ticksodiidae) are particularly interesting because each
immature stage (larvae and nymphs) needs to takagbe blood meal to molt into the next stage and
female ticks need to take a single blood meal tapce their eggs. Thus, during their lifecycle ythe
take only two (for males) or three (for females)dal meals, spaced by several months depending on
temperature and relative humidity (Gray 1998, Répid@t al. 2002). As ticks spend most of their
lifecycle off their hosts, they survival and deymieent depend on the environmental conditions to

which they are exposed.

The parasite-host-habitat relationship is espgc@mplex for exophilic ticks (with active host
seeking) likel. ricinus, which is the most common tick species in Westeunope.l. ricinus has a
wide range of hosts. Larvae can feed on many éiftevertebrate host species including mammals,
birds and lizards. Small mammals are believed tahge most important hosts because they are
numerous and move close to the ground (where ldek$é quest) (Matuschka et al. 1991, Van
Buskirk et Ostfeld 1995, Randolph et Storey 1998)mphal ticks feed preferentially on birds and
medium to large mammals and adult female ticks fpederentially on larger mammals such as
ungulates, for instance roe de@apreolus capreoluand cattle (Kurtenbach et al. 1995, Vor et al.
2010, Kiffner et al. 2010, Marsot et al. 2012). Helieless, small mammals can also feed nymphs and
exceptionally adult female ticks (Mihalca et al.12], from which they can acquire tick-borne
infectious agents, as they have been shown todeev@r hosts, for instance, fBorrelia burgdorferi
sl., Anaplama phagocytophilurand Babesia microti(respectively, two bacteria and a protozoan
responsible for Lyme disease, anaplasmosis anglagmosis). As most small mammal populations
display inter-annual fluctuations, this potentidiiads to outbreaks of nymphal tick populations the
year after high small mammal abundance. Such tiggdd relationships between small mammal
abundances and exophilic nymphal tick abundances haen shown previously, but these studies

focused mainly on homogeneous forest landscape®iierg et al. 2002, Ostfeld et al. 2006, Rosa et
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al. 2007). Indeed, changes in small mammal comnasnitan influence tick-borne disease

transmission in different ways.

First, small mammal species differ in their compe&efor transmitting tick-borne pathogens
(Randolph 1994, Kurtenbach et al. 1994, Richtealef011). For instance, the bank vdfodes
glareolusseems to be a more competent reservoiBfanicroti, a blood parasitic protozoan that may
cause human piroplasmosis, than the wood mépselemus sylvatic®andolph 1994). In contrast,
the wood mouse seems to yield more ticks infectitldl Borrelia afzelii a rodent-specific genospecies
of the complex of bacteria responsible for Lymeedse (Humair et al. 1999, Hughes et Randolph
2001a). The host community composition can affiegtthorne disease transmission via the “dilution
effect”, which predicts that decreased biodiversty increase disease transmission (LoGiudice et al
2003, Roche et Guégan 2011). A high abundance efreservoir species can amplify the infectious
agents for which it is most competent, while tharatance of incompetent hosts for these infectious

agents can reduce their transmission.

Population dynamics and community structure of sm@mmal hosts are influenced by
landscape features (Michel et al. 2006, Torre .€2@15), which can therefore have consequences on
the tick populations and the transmission of tiokAg pathogens (Kurtenbach et al. 1995, Humair et
al. 1999, Welc-Fgkiak et al. 2008). In North America, woodland framtation (as estimated by the
reduction in wood size) increased the prevalencd.oburgdorferi sensu lato (s.l.) (2003). The
authors’ explanation is that white-footed mieeromyscus leucopughich are important reservoirs of
the bacteria, are favoured by woodland fragmentathather et al. 1989, Nupp et Swihart 1996,
Allan et al. 2003). Small mammal species differtheir resistance to ticks. For instance, repeated
infestation of bank voles by larval ticks reduckd feeding success of larval ticks, whereas ths wa
not the case for wood mice (Randolph 1994, DiziKettenbach 1995, Humair et al. 1999). This
difference in tick resistance can affect the re&@atontribution of each small mammal species as a
source of blood meals for ticks (Humair et al. 999mall mammal species also differ in their
exposure to ticks because of differences in homge@and behaviour (Keesing et al. 2009, Pisanu et
al. 2010).

Landscape features have evolved drastically inntedecades in agricultural landscapes (i.e.
field enlargement, hedgerow removals). Changes gmic@tural landscapes also affect the
communities of small mammals (Michel et al. 20@nall mammals are considered as primary hosts
of I. ricinus larvae and therefore as a determinant of the amgo®dof questing nymphs, the most
important stage from an epidemiological persped@mindant and possibly infected during their first
blood meal). However, to our knowledge, few studiiage considered the effects of the composition
(amount of land cover type) and configuration (sinee of land cover type) of agricultural landscape
on the interactions between habitats, ticks annl Huests (nevertheless, for interesting approaskees
(Estrada-Peiia 2002, Hoch et al. 2010)). A betteterstanding of the role of small mammal
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communities as trophic resources for ticks andritereservoirs of pathogens is thus necessary for

the prevention of many tick-borne diseases.

The aim of this study was to evaluate the relatigmbetween the abundance of small mammals
and the abundance of questihgricinus nymphs, and the role of landscape features on this
relationship. Abundances of small mammals and tiekse compared along a gradient of landscape
and land use features. Deciduous forest landsqapegied reference conditions as wooded habitats
are considered favorable for ticks because temeraand humidity are buffered. Data on the
abundances of small mammals and immatumcinus ticks were collected over a period of three
years, in late spring and early autumn, when pegkilations of small mammals and peak activity of
ticks interact most strongly (L’'Hostis et al. 1985rn et al. 1999, Randolph et al. 2002, Kurtenbach
et al. 2006, Del Fabbro et al. 2015).

As larvae mainly disperse by attaching to hosts asmdmall mammal hosts have small home
ranges, we assumed that the abundance of questmghs in a given year was related to the
abundance of larvae that fed on the hosts in the saea the previous year. We hypothesized that: (1
The occurrence df ricinus larvae drives the abundanceloficinus nymphs the following year. (2)
The abundance of small mammals drives the abundaniceicinus nymphs the following year. (3)
The contribution of each small mammal species &@ahundance df. ricinus nymphs depends on
their intrinsic susceptibility to tick infestatiotheir habitat preference, and the landscape fesit(4)
Landscape features with buffered humidity and teaipee, like woodland areas and wooded
habitats-grassland ecotones, will be positivelatesl to tick density because they act as habitats f

ticks and their hosts.

We first investigated the influence of landscapatdees on small mammal abundances, the
larval occurrence and the questing nymph abundalfeen, we tested the effects of small mammal
abundances and the larval occurrence on the ggestimph abundance the following year. We
examined the underlying mechanisms by testing d¢tegtionship between larval occurrence and the
larval burden on small mammals and the relationbleifpveen the larval burden on small mammals
and the questing nymph abundance the following.\&aally, we built integrative models to estimate
the relative effects of larval occurrence, smallmm@al abundances, and landscape features on the

questing nymph abundance.

Methods
Study area and sampling periods

The study area belongs to the “Zone atelier Armaig a labeled LTER (Long Term
Ecological Research) area of the CNRS (Centre Nalfigle la Recherche Scientifique) where

ecological studies have been conducted for oventigears. This area is located in the north-efst o
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the Brittany region (France), south of the MontrBailichel Bay (48°30’ N, 1°32’ W; Appendix 1).
This study area has three different landscapeswbet sampled in this study: (1) a crop-dominated
landscape with few hedgerows (North of the ared),a(traditional mixed crop-livestock landscape
with a dense hedgerow network (South-West of tea)aand (3) a managed deciduous forest of about
1,000 ha (South-East of the area). Because tickitgas mainly bimodal (April-June and September-
October) under temperate-oceanic climate condit{@rtdostis et al. 1996, Kurtenbach et al. 2006,
Del Fabbro et al. 2015) and because most small nasrstart breeding in spring and their abundance
peaks in autumn (Butet et al. 2006), we trappedlsmammals and sampled ticks in May-June and
October, during years 2012, 2013 and 2014 (exagptran 2014 for ticks for logistical reasons).

In the study there were 24 sampling sites that wietgibuted across the three landscape types
as follows (see figure in Appendix 1): in the cpminated landscape there were 3 sites along
hedgerows and 3 sites along wood edges; in théitnaal mixed crop-livestock landscape there were
3 sites along hedgerows and 3 sites along woodsedgéhe forest landscape there were 6 sites along
the forest edge and 6 sites located in the form®t. A8 out of the 24 trapping sites (all except 6h
sites located in the forest core) were borderedhbyeadow. These 18 sites therefore contained a
transition (ecotone) between meadow and woodeddialiedgerow, wood edges, or forest edges).
This ecotone between meadow and wooded habitansidered an optimal habitat for both ticks and
small mammals (Boyard et al. 2007). To avoid spatiocorrelation, all 24 sites were separated from
each other by a distance of at least 500 metressel24 sampling sites were used for both small

mammal and tick.

Sampling of small mammals and attached ticks

The abundances of small mammals were estimate@doh trapping session by using 100
metre-long trap-lines of 34 INRA live-traps withrdatory boxes. Traps were spaced every 3 meters
and baited with pieces of apple and a mixture gfat food and seeds for domestic rodents (Aubry
1950, Gurnell et Flowerdew 1990, Butet et al. 200%)e traps were checked in the morning, after
they had been in place for 24 hours, and they watrieved after 48 hours. This resulted in 68 trap-
nights per trap-line and an overall trapping effofit1,632 trap-nights each season. Trapped small
mammals were brought back to our field laboratagntified to the species level, and euthanized. In
2014, animals were marked and kept alive for amathedy and were released after the end of the
trapping session and at least 500 m away fronmhallcapture sites to avoid recapture. The data from
2014 were used to analyse the effect of the lap#soa the abundance of small mammals, but these
data were not used in the analysis of the small malatick relationships. As the sampling effort was
the same for each site and season, we used thentotder of captured animals per trap-line as an

index of the true small mammal abundance (Michel.2007).
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In 2012, ectoparasites were removed from small maisiand conserved in 70% ethanol, either
immediately or after deep-frozen storage (-20°Clttedf carcasses. Ticks were identified to stage
(larva, nymph or adult) and species using a biraycwmlicroscope and the identification key of Pérez-
Eid (2007). We identified two-thirds of the larvaed they all belonged to the same spetieginus.

We therefore assumed that all larvae belongeddcpiecies and that all other tick species we rar

Ethics statement

The animals trapped in this experiment were notegted species. The traps that were used did
not stress or harm the animals. All individuals2@12 and 2013 were euthanized by authorized
experimenters according to current French law &edBuropean guidelines on the use of animals in

science. In 2014, all the animals were releaséteaénd of the trapping session.

Sampling of questing ticks

Ticks were sampled at the 24 sites along 300-nmtnsects that contained ten sub-transects. A
sub-transect consisted of applying the “dragginghod’ along 10 metres, for a sampling area of 10
m2. The “dragging method” consists of pulling a 24white flannel blanket along the ground at a
speed of about 0.5 metres per second (Vassallb 20@0, Agoulon et al. 2012). Sub-transects were
spaced 20 metres apart (to represent all microwinvariations in one site and to ensure the
independence of sub-transects for another stuadyfier scale). Thus each transect covered a total
area of 100 m2. For the 12 plots that were at emstoeither at the wood-meadow interface (n = 6
plots) or at the forest-meadow interface (n = @g)love set two paired transects: one in the waod o
the forest and one in the adjacent meadow. Thue there a total of 36 transects for sampling tick
abundance: 6 transects along hedgerows, 2 x Gettnat the edge of woods, 6 transects in thetfores
core and 2 x 6 transects at the forest edge. &dl gamplings were conducted when the ground was

reasonably dry, i.eve avoided sampling after rain or when there wasing dew.

After each sub-transect, all ticks attached todie¢h were removed and placed in individual
micro tubes containing 70% ethanol. Species argedtientification of ticks was done as described
previously for the attached ticks (Pérez-Eid 200V used the total number of questingicinus
nymphs per transect (100 m2) as an index of the@mce of questing ricinus nymphs. For larvae,
the number of sub-transects with at least one lame used as an index of recruitment (as it shows
that at least one female tick laid her eggs atltdation). This index ranged from 0 to 10 (0: mb-s
transect with at least one larva and 10: thereawésast one larva for each of the ten sub-trassémt
a similar approach see [44]) and will hereafterréferred to as the “larval occurrence index”. For
paired transects, we chose to use the mean ofvihhéransects in the subsequent analyses because it

better described the local questing nymph abundance
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Landscape variables

To analyse the spatial heterogeneity of the larmssarrounding the sampling plots, we used a
polygon shape file of land cover provided by theorig atelier Armorique”. This shape file was
created by interpretation of aerial ortho-photogsapaken in summer 2012 with a resolution of 0.5
metres. The variables were computed directly inGA& 10.1 (ESRI®) or in Fragstat 4.2.598
(McGarigal et Marks 1994) after conversion fromteedpolygon shape file) to raster format with a
cell size of 0.5 metres. We calculated the varee250-metre “radius” buffers centered on tragpin
lines. We chose a distance of 250 metres to avmdstperposition of the buffers and because this
distance is larger than the home range of the woodse, which was the most mobile species trapped
in our study(Tew et Macdonald 1994, Papillon et al. 2002, Mickeal. 2007). The landscape
contained forest tracks, which consist of bare soilered by dead leaves or herbaceous plants and
frequented only by pedestrians, bikers, equestramd working machines. We considered these forest
tracks as wooded habitat. We verified that woodatthes were not artificially divided into two or
more patches by the buffers to avoid confoundimgrieasure of distance from one wooded patch to
another. We corrected wooded patch structure hyinjgi artificially the two parts of the original
wooded patches by a wooded strip (one case). Wihigrone wooded patch was present in the buffer,

we used the distance of the “radius” of the buf{@&) metres).

We extracted the following six variables : (1) tkagth of ecotones between wooded habitat
and grassland (“EcoL”), (2) the proportion of waaali cover (“Wood”), (3) the proportion of
grassland cover (“Grass”), (4) the proportion obps (“Crops”), (5) the mean distance between
wooded patches (“ENN-Wood”), (6) the perimeter-arao of wooded patches (“PARA-Wood”).
The variables ENN-Wood and PARA-Wood were weighgdtie areas of the wooded patches.
Computation details for ENN (Euclidian Nearest-Nigr distance) and PARA (Perimeter Area
RALtio) are given in the Fragstats manual (McGarajdilarks 1994).

To avoid collinearity in our analyses, we tested thlationships between the variables with
Pearson’s correlation tests. When a significantetation was found with R2 > 0.50, we kept only the
more relevant variable. The forest sites with hoemzgpus woodland cover biased the relationship of
this variable with the other explanatory variabl&o, when considering only the agricultural
landscapes, Wood was negatively related to PARA-GM®? = 0.760, t = -5.63, p < 0.001), while
EcoL was positively related to Grass (R? = 0.725,%.14, p < 10) and negatively related to Crops
(R2=0.489,t=-3.10, p = 0.011).

We finally used the following three extracted vhhes (Table 1): EcoL, Wood, and ENN-
Wood. The variables EcoL and Wood are representatithe amount of suitable permanent habitat
for small mammals and ticks. The variable EcoL lsoaan index of landscape connectivity in

agricultural landscapes. The variable ENN-Woodnisralex of the woodland fragmentation, weakly
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related to Wood. We chose not to keep the vari@blgps because it was too closely related to
woodland cover when considering the landscapeghegeThis variable was also more difficult to

interpret because it included various crops.

Table 1: Landscape variables considered in the styd

Landscape
p Description (unit) BExpected effect on rodent

BExpected effect on ticks

features abundance
. Positive (shelter, food availability, Positive (humidity and
EcoL Wooded habitats/hedgerow- enhanced dispersion through temperature, frequented by roe

grassland ecotone length (m) woodland connectivity) deer, cattle and other hosts)

P i f ded . Positive (humidity and
Wood roportion otwooded areas 3, .y, o (shelter, food availabilitytemperature, high density of r
the buffer (%)
deer and other hosts)

Species-dependent: positive Positive (concentration of roe
(reduced predation/competition)  deer and other hosts in
or negative (reduced permanent habitats) or negat
connectivity: impeded dispersior(Jower overall roe deer density)

Area-weightea mean distance
ENN-Wood between nearest edges of
wooded patches (m)

The landscape variables were extracted in a baff@860 metres around the trap-lines. For each
landscape variable, we give a definition, the uaitsl we indicate the expected effects on the

abundances of small mammals i . ricinus ticks.
® Effect considered independently of small mammalkatances.

®In the calculation of the ENN-Wood the values cotaglufor large wooded patches have a greater weight,
proportional to their area.

Statistical analyses
Checking for spatial autocorrelation and speciggiactions

To assure the independence of the samples, weolledtrfor spatial autocorrelation. We
computed Moran’s | for small mammal species abuodanguesting nymph abundance and larval
occurrence in each season (Legendre et Fortin 198@) exclusion of one important host species by
another could lead to an indirect effect of theelabn the nymph abundance. To detect potential
competition between wood mice and bank voles {tlerhost frequently trapped species), we tested
the relationship between their abundances withatimaodels on all the data, the data separated by
year (2012, 2013 and 2014) or by season (springaatuann).

Temporal variation of small mammal abundance Amttinusnymph abundance

To analyze the temporal variation of small mamnilralances, we compared the mean small
mammal abundances between years with Wilcoxon digarek tests. We compared the average small
mammal abundance between spring and autumn witiaded paired Wilcoxon signed rank tests
(spring < autumn). We compared the questing nynipimdance between years and between seasons
with Wilcoxon signed rank tests. To determine whketsmall mammal species abundances in spring

and autumn could be considered independent anchethaymph abundances at spring and autumn
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could be considered independent, we tested theelabon between small mammal species
abundances in spring and autumn and between nyimyidances in spring and autumn by fitting

linear models.
Small mammal. ricinuslarval burden analyses

The larval burden on small mammals in 2012 was @oetp between species for each season
and between seasons for the same species with Waitney tests. These analyses were done only in
2012 because the sample size was too small in 018 reliable analysis (for wood mice and bank

voles, respectively: 16 and 12 in spring and 72@&irdautumn).
The effect of landscape features on small mammailddnces and questimgmaturel. ricinusticks

To test the effect of the landscape features aadsémpling year, we modelled each of three
response variables: (1) small mammal abundancel. (B¢inus larval occurrence index, and (3)
questing nymph abundance as a function of the eetldandscape variables and the sampling year.
The small mammal abundances are count data andrila occurrence index follows the definition
of a Poisson error distribution, we therefore ugederalized linear models with a Poisson error
distribution (GLMPs) and multiple explanatory vdnies. We used a negative binomial error
distribution (GLMNBS) to account for the over-dispien of the nymph abundance data (Bolker et al.
2009). To facilitate the comparison of slopes betweaariables measured in different units, all
landscape variables were scaled to z-scores (nfezer@ and a standard deviation of 1). For model
simplification, the best model was selected acogydio AICc (Akaike Information Criterion
corrected). To determine the significant variabtethe simplified models, we chose an alpha le¥el o
0.05. The p-values of the simplified models werkedated by applying a type Il ANOVA to the

model.

We conducted separate analyses of nymph abundandbef spring and autumn, despite the
fact that few nymphs were collected in autumn. iRiieary analysis suggested that the homogeneous
woodland cover in the forest sites biased the &ffet the landscape features. To better estimate th
effects of the landscape features, we therefomanethe analysis after excluding the data from the

forest sites.
Small mammal-tick relationships

To test the small mammal abundances-tick relatipsshwe modelled the questing nymph
abundance in spring as a simple function of eachefollowing four explanatory variables: (1) simal
mammal abundance the previous spring, (2) smallmelrabundance the previous autumn, (3) larval
occurrence index the previous spring, and (4) lameaurrence index the previous autumn. Questing
nymph abundance was analysed with GLMNBs to accéamthe over-dispersion of these data
(Bolker et al. 2009).
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To determine to what extent tick burden dependsuwa@l occurrence, we used linear models to
test the relationship between the larval occurrendex and the host larval burden. To confirm that
where small mammals had more larvae, more nymphe feend the following year, we used linear
models to test the relationship between host ldvuadien and the questing nymph abundance the next
spring. We used two different measures of hostaldourden: the total number of larvae attached to

rodents per trap-line and the mean number of lapeaéndividual rodent per trap-line.
Integrative models to predict the questingicinus nymph abundance

Finally, to discern the more important explanatagriables of nymph abundances, we
modelled the questing nymph abundance as a fundiofl) landscape variables, (2) the small
mammal abundances the previous year, (3) the lac@irrence index the previous year, and (4) the
sampling year. We transformed the rodent abundaziceghe larval occurrence index to z-scores to
facilitate comparison of the partial regressionfficients. We transformed these explanatory vagabl
to facilitate comparison of the partial regressioefficients. We used GLMNBs and we selected the
best model according to AICc as described abovecdvducted separate analyses for the agricultural
landscape and the forest landscape to allow forpthesibility that the relationships between the
explanatory variables (larval occurrence index, Ilsmammal abundances, landscape features) and

the response variable (questing nymph abundanggjtdepend on the landscape.
Statistical computing

All analyses were done with R software version®B(The R Development Core Team (The R
Development Core Team, 2014). We used the R paskagme” for the autocorrelation analyses,
“MASS” for the generalized linear models (GLMPs a@GilMNBs), "MuMIn” for the GLMMs

selection procedure and “car” for the type Ill ANBY.

Results
Small mammal abundances

A total of 1,145 small mammals were collected, uidahg 876 wood micé&podemus sylvaticus
(76.5%), 255 bank voledMyodes glareolug22.3%), 6 field volesMicrotus agrestis(0.52%), 4
Millet's shrewsSorex coronatu0.35%), 3 common pine volddicrotus subterraneuf.26%), and 1
greater white-toothed shre@rocidura russula0.09%). Based on the low abundances of the ¢ast f
species, only the abundances of the wood mousettendbank vole were considered for further

analysis.

There were marked temporal variations in the abooeks of small mammals over the three
years of the study (Figure 1). Higher small mamadalindances were observed in 2012 and 2014
(2012-2013: V = 297, p < 10 2013-2014: V = 0, p < 10 2012-2014: V = 111, p = 0.626). The
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abundance of all small mammals for 2012 and 2018 significantly higher in autumn than in spring,
but not in 2014 because of an unexpected populatiash in the forest (2012: V = 78, p = 0.020;
2013:V =40.5, p=0.008; 2014: V = 138, p = 0)652

Agricultural landscapes

O Questing Ixodes ricinus nymphs B
0 Wood mice
B Bank voles
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5 - r}i iNA -
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Figure 1: Abundances of rodent species and questingodes ricinusnymphs.
Abundances are shown for agricultural landscapss [fainel) and forest landscapes (bottom panelgdch
sampling session (spring 2012 to autumn 2014) stéhdard errors.

We tested the relationships between the wood mabsadance and the bank vole abundance
for the 6 combined sampling sessions, or by ye@tZ22013 and 2014), or by season (spring and
autumn). For the 6 combined sessions, the abungafidhe two species were significantly positively
related (R2 = 0.129, t = 3.50 and p < 0.001), lmitwhen years were considered separately (p-2012 =
0.669, p-2013 = 0.890 and p-2014 = 0.240). A sigaift positive relationship was found between the
wood mouse abundance and the bank vole abundarsgging (R2 = 0.054, t = 2.00 and p = 0.049)
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and autumn (R2 = 0.109, t = 2.91 and p = 0.005gs€&lresults suggest that these two rodent species,
which show annual synchronized fluctuations in alaunte, do not compete strongly with each other
because they differ in habitat use and feedingtbidBibt et Bock 1998, Ouin et al. 2000, Butet et al
2006). These two rodent species also differ inrthesistance to ticks (Randolph 1994, Dizij et
Kurtenbach 1995, Humair et al. 1999). Thereforejatle sense to conduct separate analyses for these
two rodent species with respect to the relatiorsbigtween the landscape features, their abundance,
their larval burden, the larval occurrence and thesting nymph abundance. Furthermore, no
significant correlations were found between spabgndance and autumn abundance of wood mice (t
= 0.808 and p = 0.419) and bank voles (t = -0.1dd @= 0.991), indicating that the abundances for

each season can be considered as independentiesiriab

Questing nymph abundance and larval occurrence inde

A total of 4,081 questingy ricinus nymphs were collected: 3,619 nymphs in the thpags
and 462 nymphs in the two autumns (Figure 1). Thaee 340 out of 1,800 sub-transects where at
least one larva was found (167 out of 1,080 suhstets in the three springs and 173 out of 72Bén t
two autumns). We also sampled 1I84icinus adults and 9. frontalis nymphs, but these ticks were
excluded from the analyses. Questing nymphs weoeita® times more abundant in spring than in
autumn (V = 35, p < 18) and questing nymph abundance in autumn was etecelto questing
nymph abundance in spring (R? = 0.13, t = 2.60 @rd0.013). Nymphs in spring were significantly
more abundant in 2013 than 2014 (V = 542, p = 0,08linost significantly more abundant in 2012
than in 2014 (V = 411, p = 0.053), but no significalifference was observed between nymph
abundance in spring 2012 and 2013 (V = 243, p 410.2

No autocorrelation was found for the number of tjngd. ricinus nymphs when examining
transects in the same habitate.( excluding “paired transects”; p > 0.05). We fouadspatial
autocorrelation of larval occurrence index in spr2®12 in the wooded habitat (I = 0.063, p = 0.030)
because of the high number of zero values in thesftdandscape (13 out of 18), and because this
method is sensitive to extreme values such as feegendre et Fortin 1989). For the same reason as

for the small mammals, we assumed that these weaaka@relations did not bias the results.

Effects of the landscape features on small mammhbaliadances

A summary of the landscape models of small mamimahdance is shown in Table 2. In all the
models for small mammal abundance, the year hachportant influence on the abundance of wood

mice (all p-values < I8) and bank voles all (p-values <30
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Table 2: Small mammal abundancesl, . ricinus larval occurrence and questingd . ricinus
nymph abundance as a function of the landscape faaes.

Effect estimates (+ SE) on wood mouse abundance: BPs

Season Spring Autumn

Landscapes All Agricultural All Agricultural

N plots 3x24 3x12 3x24 3x12
Intercept 2.01 (£0.075)***  1.82 (£0.116)*** 2.07 (£0.172)***  2.32 (+0.090)*+*
Samphng year *kk *kk *kk *kk
EcolL 0.366 (£ 0.069)*** 0.107 (£ 0.051)*
Wood 0.156 (£ 0.059)**  0.211 (+0.080)** -0.361 (+ GBQ)***
ENN-Wood 0.113 (£ 0.043)*

Effect estimates (+ SE) on bank wole abundance effe GLMPs

Season Spring Autumn

Landscapes All Agricultural All Agricultural

N plots 3x24 3x12 3x24 3x12
Intercept 0.625 (+ 0.147)**  1.04 (+0.170)*** 1.15 (+0.115y*  0.823 (+0.191)***
Sampﬁng year *kk *xk *xk *kk
EcoL -0.410 (£ 0.113)***  -0.447 (£ 0.129)*** 0.227 (£ 0.115)°
Wood -0.645 (+0.110)***  -0.286 (£ 0.112)** 0.196 (+ 0.104)°
ENN-Wood 0.224 (+0.095)*

Effect estimates (+ SE) on larva occurrence index3LMPs

Season Spring Autumn

Landscapes All Agricultural All Agricultural

N plots 3x24 3x12 2 x24 2x12
Intercept 0.536 (+0.156)***  1.02 (+0.105)*** 1.48 (+ 0.G8***  1.63 (+0.128)***
Sampling year *k ° *
EcoL
Wood 0.478 (+ 0.105)***
ENN-Wood

Effect estimates (+ SE) on questing nymph abundanc€LMNBs

Season Spring Autumn

Landscapes All Agricultural All Agricultural

N plots 3x24 3x12 2x24 2x12
Intercept 3.51 (£ 0.125)***  4.44 (+0.586)*** 1.22 (£Q@26)***  4.21 (+0.495)***
Sampling year *k
EcoL -0.232 (+ 0.127)
Wood 1.13 (+ 0.692)° 3.92 (£ 0.870)***
ENN-Wood -0.408 (£ 0.161)*

Small mammal abundances, I. ricinus larval occurendex and questing I. ricinus nymph
abundance were modelled in generalized linear rmad the landscape variables and the sampling
year as explanatory factors. The response varialges modelled using a Poisson error distribution
for small mammal abundances and larval occurremdaxi(GLMPs) and a negative binomial error
distribution (GLMNBSs) for questing nymph abundanceccount for the over-dispersion of the d
Each model contains all the significant explanat@mwables (i.e. multiple regressions). The slopd
standard error of the numeric variables from theehwith the lowest AlICc are given (see text).
Significant codes are " alpha = 0.1 ™" alph®#05, ™*" alpha = 0.01 and "™**": alpha = 0.001.
Significant estimates (p < 0.05) are in bold.
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For all the landscapes combined, the wood mousendaimee had a significant positive
relationship with the proportion of woodland in thendscape in the spring (p = 0.009) but a
significant negative relationship in autumn (p <®LCFor all the landscapes combined, there was a
significant positive relationship between the wooouse abundance in autumn and the mean distance
between wooded patches (p = 0.010). In the agui@iliandscapes, the wood mouse abundance in
spring and autumn was significantly positively tethto the length of the wooded habitat-grassland
ecotone (p-spring < 1and p-autumn = 0.040) and in spring with the prtpo of woodland cover
(p = 0.008).

For all the landscapes combined, there was a &ignif negative relationship of the bank vole
abundance in autumn with the length of the woodeHitat-grassland ecotone (p <™)0and a
significant negative relationship with the woodlasaber (p < 10). For all the landscapes combined,
the bank vole abundance in autumn was significgmalitively related to the mean distance between
wooded patches (p = 0.023). In the agriculturati$mapes, the bank vole abundance in spring had also
a significant negative relationship with the lengfrthe wooded habitat-grassland ecotone (p 3 10

and with the proportion of woodland cover (p = @P0

Effects of the landscape features on questing imaoratticks

A summary of the landscape models of immature tiskshown in Table 2. The sampling year
only had influenced the larval occurrence for sl tandscapes combined in spring (p = 0.005) and in
agricultural landscapes in autumn (p = 0.047). [&ineal occurrence index was significantly related t

the proportion of woodland in the agricultural landpes in spring (p < P

The sampling year only influenced the questing nymapundance in all the landscapes in
autumn (p = 0.008). In all the landscapes combitieslquesting nymph abundance was significantly
negatively related to the mean distance betweendes@atches in autumn (p = 0.025). In the
agricultural landscapes, the questing nymph abuwwlamnas significantly positively related to

woodland cover in autumn (p <0

Small mammal-immature tick relationships
Larval burden of small mammals

The rodents trapped in 2012 carried a total tickden of 802. ricinus larvae and 8xodessp.
nymphs. In the spring, the larval burden on wooden{iL.83 larvae per wood mouse) was 12.4 times
higher than that on bank voles (0.148 larvae pekbale) and this difference was statistically
significant (W = 2,272, p < 10. In the autumn, the larval burden on wood mic®2arvae per

wood mouse) was 1.7 times higher than that on bhaés (1.17 larvae per bank vole), but this
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difference was not significant (W = 6,905, p = B Wood mice
0.168). Finally, there was no significant differenc g W Bk s
in the meari. ricinus larval burden of wood mice Eg 2 ‘T’ e
between seasons (W = 16,345, p = 0.960) whereas R
bank voles harbored significantly more larvae m% |
autumn (W = 1,208, p < 1. These results are % " -
shown in Figure 2. ,‘E
o =
A summary of the relationships between the%i "
larval occurrence index and the larval burden o@
small mammals in 2012 is shown in Table 3. Th% & 7
total number of larvae on small mammals inﬁ b
spring and autumn was significantly positively 2 j
correlated to the larval occurrence index. This SR AR

result was also true for wood mice, but not for_. ) .
Figure 2: Average ofl. ricinus larval

bank voles. In autumn, the larval occurrence indelurden per rodent species by season.
N . . Means and standard errors lofricinus larval
was significantly positively correlated with the |, .qen on wood mice and bank voles in spring

mean number of larvae per small mammal and p&fd autumn 2012. Bars with the same letters
(a, b and c) are not significantly different from

wood mouse, but not per bank vole. each other (Mann-Whitney tests with p <
0.05). N = number of rodents considered for
the analysi:

Table 3:1. ricinus larval burden of small mammals as a function of tk larval
occurrence index.

Total number of larvae attached on rodents perlinap

) Spring Autumn
Host species Estimate (+ SE) R2? t p Estimate (+ SE) R2 t p
Wood mice 2.66 (+1.15) 0.194 2.30 0.031 412 (+1.91) 0.175 2.1804Q
Bank voles -0.019 (+ 0.060) 0.004 -0.314 0.757 @M4M®.355) 0.054 113 0.271

Both rodent species 2.64 (+1.16) 0.191 2.28 0.032 452 (x1.92) 0.202362 0.028

Mean number of larvae attached per individual ragbem trap-line

) Spring Autumn
Host species Estimate (+ SE) R2 t p Estimate (+ SE) R2 t p
Wood mice 0.185(x0.125) 0.094 147 0.1550.335(+0.154) 0.177 2.17 0.041
Bank voles 0.010 (= 0.042) 0004 0251 0.805 0.114@8@ 0.102 143 0.170

Both rodent species  0.197(x 0.141) 0.109 140 0.18M.474 (+0.185) 0.267 2.56 0.020
Linear models of (1) the total number of attacheitihus larvae per trap-line on wood mice, banleg
and both rodent species and (2) the mean numberi@fius larvae per individual rodent per trapeli

for wood mice, bank voles and both rodent speciea fanction of the larval occurrence indexin 2012
Significant estimates are in bold (p < 0.05).
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Effect of the small mammal larval burden on thestjng nymph abundance the following year

The questing nymph abundance in spring 2013 wasfisigntly correlated with the larval
burden on small mammals in 2012 (larval burden measured as the numberloficinus on small
mammals per trap-line; spring: Rz = 0.183, t = 222= 0.037; autumn: R2 = 0.329,t = 3.28, p =
0.003). This correlation was also significant fosod mice in both seasons (spring: Rz = 0.189, t =
2.26, p = 0.034; autumn: R2 = 0.264, t = 2.81, @.610) and weak but significant for bank voles in
autumn (spring: R2=0.066, t =-1.25, p = 0.224uenn: R2=0.168,t = 2.11, p = 0.046).

By conducting separate analyses for the forest agritultural landscapes, the correlations
between the total number of larvae on small mamraats the abundance of questing nymphs the
following year in the agricultural landscape inisgrand in autumn were improved (spring: Rz =
0.383,t =2.49, p = 0.032 and autumn: R2 = 0.4402.80, p = 0.019). This was true for wood mice,
but not for bank voles (Figure 3). In the forekistcorrelation was not significant in spring fdr a
small mammals (R2 = 0.113, t = 1.13, p = 0.285)pavmice, or bank voles. However, after removing
an outlier site where numerous larvae were aggeegah a few wood mice, this correlation was
significant for all small mammals (R2 = 0.890, 855, p < 1) and for wood mice (Figure 3). In the
forest in autumn, significant positive correlatiomere found for all small mammals (R? = 0.614, t =

3.99, p = 0.003), for wood mice alone and for bamlles alone (Figure 3).

Table 4: Questingl . ricinus nymph abundance as a function of the larval

occurrence index and small mammal abundances.
Abundance of.ricinus questing nymphs in the spring of year t

Spring Autumn
Estimate (+ SE) z-value p Estimate (+ SE) z-value p
Larval occurrence index 0.182 (£0.056) 3.24 <10°  0.151 (x0.066) 2.29 0.023
Wood mouse abundanced.081 (+0.034) 2.41 0.011 0.031(x0.280) 1.13 0.272
Bank vole abundance -0.065 (+ 0.074) -0.878 0.4110.104 (+0.050) 2.09 0.028
Rodent abundance 0.047 (£ 0.028) 1.68 0.080 0.043pdp 199 0.052
The abundance of questing I. ricinus nymphs irstivéng of year t was modelled using
generalized linear models and a negative binomiat elistribution. Explanatory
variables include: the larval occurrence indexeant-1, the abundance of wood mice
in year t-1, the abundance of bank voles in yelaratad the abundance of all rodents in
year t-1. Each model contains only one explanatariable (i.e. simple regression).
The slope and standard error are shown for eaclvamieble model. Significant
estimates are in bold (p < 0.05).

Explanatory
variable
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Figure 3: Correlations between the total. ricinus larval burden of small mammal and the

questingl. ricinus nymph abundance.

The questing. ricinus nymph abundance in the spring is modelled as atifum of the total. ricinus
larval burden the previous year for wood mice oe kbft and for bank voles on the right, for the
agricultural landscape (first and second rows)thedorest landscapes (third and fourth rows) pimng)
(first and third rows) and autumn (second and fouoivs). For each panel, the line of best fit fribra
simple linear regression (when significant), thev&ue and p-value are shown.
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Effect of small mammal abundance and questing laweurrence on the questing nymph abundance

the following year

A summary of the questing nymph abundance modedsfasction of the larval occurrence and
small mammal abundance is shown in Table 4. The® avsignificant positive relationship between
the larval occurrence index of each season andjuksting nymph abundance the following spring.
The questing nymph abundance was significantlytipedy related to the wood mouse abundance the

previous spring and to the bank vole abundancerngous autumn.

Integrative models to predict the questihgicinus nymph abundance

The purpose of this statistical analysis was temeine which factors drive the abundance of
questinghymphs. As nymphs were more abundant in springcanglated to nymph abundance in
autumn for which only two years of data were awd#iawe modelled only the spring questing nymph
abundance in the integrative models. We examinedhtportance of the 3 landscape variables, the 4
small mammal abundance variables (2 rodent spgdeseasons), the larval occurrence index the
previous spring and the sampling year in explaitivegvariation in the questing nymph abundance
(Table 5). The four small mammal variables candasonably considered independent. We used the
larval occurrence index of the previous springeathan the larval occurrence index of the previous
autumn, because it better explained the questingphyabundance the following year (AICc-spring
model = 427 and AICc-autumn model = 435) and theitwdices were correlated (constrained linear
model: R2 = 0.586, t = 8.15, p <10

In the simplified models for the landscapes comtbjrtiee agricultural landscapes, and the forest
landscapes, the questing nymph abundance wasisagniif positively related to the larval occurrence
index of the previous spring (p = 0.014, p = 0.@0®1 p < 10" respectively). In the landscapes
combined model, the questing nymph abundance vgasfisantly positively related to the wood
mouse abundance the previous spring (p = 0.00)jfisiantly negatively related to the bank vole
abundance in the previous spring (p = 0.015) agwifsiantly negatively to the length of the wooded
habitat-grassland ecotone (p <*L0In the agricultural landscapes model, the besiehincluded the
woodland cover, but this landscape variable didhaote a significant effect on the questing nymph
abundance (p = 0.077). In the forest landscapeseimdtde questing nymph abundance was

significantly positively related to the bank voleuadance the previous autumn (p <)10
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Table 5: Questingl . ricinus nymph abundance as a function of the . ricinus larval
occurrence index, small mammal abundance and landape features.
=ffect estimates (x SE) on questil . ricinus nymph abundance: GLMN

Landscapes Alllandscapes Agricultural Forest

Sub-model (included variab All variables Allvariables Landscape excluded

N transects 2x36 2x18 2x18
Intercept 3.26 (+ 0.117)*** 3.11 (+ 0.194)*** 3.28 (+ 09B)***

Sampling year
Recruitment variable

Larva occurrence indexspring t-1 0.325 (£ 0.129)* 0.540 (x 0.219)** 0.51B.090)***
Host variables

Wood mouse abundance sprii 0.417 (£ 0.135)**

Wood mouse abundance autumn t-1

Bank vole abundance spring t-1 -0.351 (+ 0.126)**

Bank vole abundance autumn t-1 0.446 (£ 0.091)***
Environmental variables

EcoL -0.500 (x 0.125)*** -

Wood 0.355 (+ 0.224) -

ENN-Wood -

Generalized linear models of the abundance of gugtricinus nymph abundance in spring in the
agricultural landscapes, the forest landscapesatitite landscapes combined. The response variable
was modelled using a negative binomial error disition (GLMNBs). The explanatory variables include
the larval occurrence indexthe previous yearginng and autumn), the rodent abundance the previou
year (in spring and autumn), the landscape vasafeircept in the forest landscapes models) and the
sampling year. Each model contains all the siganifteexplanatory variables (i.e. multiple regressjoithe
slope and standard error of the numeric varialsas the model with the lowest AlICc are given (sex)t
Significant codes are"*": alpha = 0.1, "*": alph®.85, "**": alpha = 0.01 and "***": alpha = 0.001.
Significant estimates (p < 0.05) are in bold.

Discussion

This study provides an overview of small mamixaldes ricinustick interactions in
agricultural landscapes and a neighboring deciddousst. The small mammal community was
dominated by two rodent species: the wood mousdtentank vole, which accounted for 76.5% and
22.3% of the 1,145 captured small mammals. Our Bagipovered three years of rodent population
abundances in spring and autumn, showing stroeg artd intra-annual variations, and three years of
questing tick abundance. This temporal variatiohast abundance explained a substantial portion of
the variation in the abundance of questing nympbddallowing year. We also found variations of the

host-parasite relationship in the two types of &naghes.

Influence of the landscape features on small mammal

The landscape features had various effects on Wedance of small mammal species. In
general, habitat loss and habitat fragmentatioruafavourable to specialist species, but favoradble

generalist ones (Millan de la Pefa et al. 2003Jatt, the effects of habitat fragmentation depend
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the species and their interactions (Nupp et Swih8&6, 2000, Burel et al. 2004). A higher small
mammal density in woodland-fragmented landscapey be caused by reduced interspecific
competition and/or reduced predation because afcesti landscape connectivity and/or edge effects
for wood specialist species (Nupp et Swihart 19980, Gehring et Swihart 2003). Such a positive
response was observed for the bank vole. Indeedablundance of the bank voles was positively
related to our measure of woodland fragmentatiddNBVood) and negatively related to woodland

cover, which is negatively related to woodland fnagtation.

A counter-intuitive response to these landscap¢éufes was observed for wood mice. In
agricultural landscapes, while the bank voles renmaithe hedgerows and woods, the wood mouse
density in these habitats decreases in spring becausignificant portion of the wood mouse
population disperses into the surrounding cropfidFitzgibbon 1997, Ouin et al. 2000, Butet et al.
2006). As fewer individuals disperse into cropsvimodland-dominated landscapes, this wood mouse
dispersion leads to an apparent positive effeavaddland cover on wood mouse abundance at this
season. In autumn, after the harvest, wood micerretn masse’ from the fields to the hedgerows and
woods inducing a suddenly high population dengitythese habitats of crop-dominated landscapes
(Fitzgibbon 1997, Ouin et al. 2000, Butet et aD@0 When agricultural and forest landscape sites a
considered together, this high density of wood nmicerop-dominated landscapes leads to an apparent
negative effect of the woodland cover on wood maasendance and a positive effect of woodland

fragmentation.

The length of the wooded habitat-grassland ecotepéained a substantial part of the variation
of small mammal abundance in the agricultural laagss. This variable had a positive effect on the
wood mouse abundance in spring and autumn, bunegatively related to the bank vole abundance
in spring. These ecotones are rich permanent habithich provide food and shelter throughout the
year (Butet et al. 2006, Gelling et al. 2007). Whssociated with linear structures like hedgeraws i
agricultural landscapes, they enhance the conitgctietween patches of suitable wooded habitat
(Zhang et Usher 1991, Gelling et al. 2007). Alt¢inedy, bank vole density can be higher in isolated
patches, possibly explaining the negative relatignbetween the abundance of this species and the
length of the wooded habitat-grassland ecotoneadifidthe woodland cover (Michel et al. 2007).

Influence of the landscape features on immatureicinus ticks

Larval and nymphal ticks were related to landsdap&ures probably because of indirect effects
of host density and host behaviour. The larval gernce index was positively related to the
proportion of woodland cover in agricultural landpes. This positive effect can be explained by the
fact that the woodland cover is favourable to reerdwhich are the main hosts of female ticks (Ruiz

Fons et al. 2012, Tufto et al. 2013). As larvaeehpoor dispersal ability, one expects to find larra
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habitats where hosts of female ticks spend a lat#. Female ticks that drop off their vertebriabst

in these habitats will therefore lay their egg¢hese habitats.

The positive relationship between questing nymphndance and woodland cover in the
agricultural landscapes was probably driven byféwe that this landscape variable is also posyivel
related with the larval occurrence index and wooouse abundance (see the next section). The
analysis of the landscape features found no saamifi effect of the length of the wooded habitat-
grassland ecotone on the abundance of questinghgy/iable 2). In contrast, the integrative models
showed that the length of wooded habitat-grasstanmdone had a significant negative effect on the
abundance of questing nymphs (Table 5). This vhriablinked to grassland cover which is used as
pastures for cattle or mowed regularly, and is dftee not suitable for ticks (trampling, short
vegetation). Additionally, when cattle are preséim¢y encounter nymphs mostly at the border of the
pasture, but engorged nymphs may often detacheircegintre of the pasture. This phenomenon may
lower the number of questing nymphs without ampiifythe tick abundance and may explain the
negative effect of wooded habitat-grassland ecotdespite an indirect positive effect of wood mouse

abundance (see next section).

Relationships between small mammal abundanteticinus larval occurrence, small mammall

ricinus larval burden and questing ricinus nymph abundance

Our study supports our first hypothesis that theuoence of larval ticks was a good predictor
of the abundance of questing nymphs the followiegryand of the total larval burden of small
mammals. This finding confirms the importance af/éd occurrence (i.e. the location where female
ticks lay their eggs) in the population dynamicsttag tick species, particularly in the agriculiura
landscapes. In addition, the abundance of questymgphs in spring was positively related to the
wood mouse abundance in the previous spring anbdéhk vole abundance in the previous autumn in
the forest. The importance of small mammals fodiieg larval ticks is confirmed by the positive
relationship between the questing nymph abundamc2013 and the total larval burden on small
mammals in 2012. Although a positive relationshigtvieen larval occurrence and questing nymph
abundance is expected regardless of the host useleblarvae (our first hypothesis), the strong
positive relationships between larval burden onlsmammals and questing nymph abundance the
following year supports our second hypothesis shadll mammals play a major role in feeding larval
ticks. Nevertheless, further studies are needgudeide more robust evidence. For instance, radiabl
blood meal analyses (Estrada-Pefia et al. 2013hyestigation on the genetic relatedness of qugstin

larvae, larvae found on small mammals and questyngphs the following year.

There was substantial variation in the tick burdérsmall mammals. Wood mice carried ten

times more larvae than bank voles in spring, aradtisues more larvae than bank voles in autumn, but
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this difference was significant only in the sprilNumerous studies have shown that wood mice carry
more larval ticks than bank voles (Doby et al. 199P1ostis et al. 1996, Gray et al. 1999, Boyard et
al. 2008, Pérez et al. 2012). Bank voles but Ayopdemusmice are able to develop an acquired
resistance to ticks after successive infestati®@sdolph 1994, Dizij et Kurtenbach 1995, Hughes et
Randolph 2001a) and this phenomenon can explainitfe¥ence in tick burden between these two
rodent species. In summer and autumn, bank volelatgns consist mostly of young individuals that
are susceptible to ticks. In spring by contrastikbaole population consists mainly of overwintering
adults. These adult bank voles were likely alreaxiyosed to ticks and developed their resistance to
ticks the previous year. Our results support tlothesis. First, bank voles had 8 times more ticks
autumn than in spring, and second, the larval seage index was not correlated to the mean number
of larvae attached on bank voles, suggesting kimmetis variation in susceptibility among indivitkia
Thus, seasonal changes in the age structure ofvmdelkpopulations may have important implications

for larval ticks.

The peak larval burden on small mammals is in $meng (L'Hostis et al. 1996). The larval
ticks are found in the hedgerows and woodlots artdmthe surrounding crop fields because theratte
is a hostile environment for tick survival (abseméehumus and leaf litter, sun, wind, and pesticide
exposure). In the isolated hedgerows and woodfagecultural landscapes, bank voles may be more
abundant because a part of the wood mouse populdisperses into crop fields. This seasonal pattern
is unlikely to be caused by bank vole dominanceyadound no evidence of competition between
these two species. Thus the bank voles could eteoanlarge proportion of the larval ticks and

develop resistant to ticks resulting in a negagiffect on the nymph abundance the following year.

Our results show the complexity of host-tick redaships (Ostfeld et al. 1996). No effect of the
wood mouse abundance in autumn on the abundangaesting nymphs was observed. The bank
voles, by drawing larvae away from wood mice, ca@duce the effect of wood mice when the two
species are sympatric (Brunner et Ostfeld 2008)véver, the total larval burden on wood mice per
trap-line, which was positively correlated to tlaeval occurrence index, was positively correlated t
the questing nymph abundance the following yeais Tihding is consistent with the tolerance of the
wood mouse to tick attachment, as the mean larveddn per wood mouse per trap-line is itself
correlated with the larval occurrence index. Thesellts confirm our third hypothesis, small mammal
species differ in their contribution to the abunciofl. ricinus nymphs and wood mouse play a key
role in the population dynamics bfricinus in Western Europe (L'Hostis et al. 1996, Boyardakt
2008).
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Epidemiological implications for tick-borne disease

Our results confirm our fourth hypothesis: woodlamdi wooded habitats-grassland ecotones in
agricultural landscapes are suitable habitatsiéast We found no positive effect of woodland cover
on questing nymph abundance when considering @llaidscapes, whereas ticks were expected to be
more numerous in forest landscapes. These resuéistign the role of forest as the predominant
source of ticks (Boyard et al. 2007, Hoch et all®0and suggests that small fragments of suitable
habitat in agricultural landscapes (copses anddregg) could also be important for the maintenance
of tick populations. Wooded habitats in agricultuemmdscapes can be favourable foricinus tick
populations because they create isolated patchbshigh densities of small mammal hosts (Allan et
al. 2003). Alternatively, small fragments of woodedbitats can be important in maintaining the
landscape connectivity and the host diversity amgbs tdilute, or amplify, tick-borne pathogens,
depending on the competence of the hosts in themwoity. Further studies should include
prevalence data on tick-borne infectious agentsetter understand the effect of landscape structure

on their transmission.

Our study found a difference in tick ecology betwebe forest and agricultural landscape
because rodent host species had a different efieadhe nymph abundance. Small mammals are
important reservoir hosts of infectious agents oesble for diseases of humans and livestock. One
could expect a different transmission and prevaeoicinfectious agents in ticks in the landscape
according to the structure of the small mammal comity. For instance, wood mice and bank voles
differ in their reservoir competence f&. afzeliiand B. microti. One can thus expect a higher
prevalence oB. afzeliiin ticks from landscapes where wood mice are alninaiad ofB. microti in

ticks from landscapes where bank voles are abundant

We trapped small mammals only in wooded habitaisofls and hedgerows), but it has also
been shown that rodent communities in differenttagdcan vary in species composition and harbor
different communities of tick species (Mihalca dt 2012). For instance, Welc-kalak and
colleagues (Welc-Fatiak et al. 2008) showed thhatricinus was more abundant on rodents from
wooded habitat (bank voles and yellow-necked migbgreasDermacentor reticulatugicks were
more abundant on rodents from fallow laMigrotusvoles). They suggested a possible implication of
these various rodent species on the enzootic nmginte ofB. microti. Some authors have already
investigated the factors that influence the prevadeof tick-borne pathogens in ticks in pasture
(Agoulon et al. 2012) or in woodland versus pasftt@os et al. 2010), but without accounting fag th
landscape context. Other studies have considefeatatit host species at a regional scale (domestic
and wild ungulates (Gilbert 2010, Ruiz-Fons eR8ll12)) or meteorological, climatic or microclimatic
conditions, which are relevant to explain tick eityi and development (Randolph et Storey 1999, Del
Fabbro et al. 2015).
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Our study relies on the assumption of a one-yekydeetween larval and nymphal stages of
ticks (from spring or autumn to the next spring)t, kactually, this may be more or less than one.yea
Additionally, some factors could have biased owrmlance estimates of ticks and small mammals,
which are: (1) differing site characteristics Ikegetation structure (Michel et al. 2007, Dobsoalet
2011, Bord et al. 2014), (2) the abundance of dtlosts (e.g. medium-sized mammals, ungulates and
birds (Vourc’h et al. 2008, Vor et al. 2010, Marsotl. 2012)), and (3) different agricultural prees
and forest management. Accounting for all theséofacin the same study is unrealistic, but they

should be accounted for in future investigations.

The heterogeneity and the dynamics of land covemposition and configuration in agricultural
landscapes, which influences the community of edie hosts, makes these host-vector-pathogen
systems more complex in agricultural ecosystemaolild be interesting to investigate more deeply
the temporal and spatial variation of tick densitie agricultural landscapes at different scales.
Previous studies have shown that the woodland @biritg in the landscape influence the occurrence
and abundance of ticks at a regional scale (EstPadia 2003, 2004). Further studies on the influence
of the landscape on the transmission of tick-batiseases are needed. A possible approach to better
understand the ecology of tick-borne diseases wbaldo evaluate the influence of the functional
connectivity at the spatial scale of the home raofy@arious hosts (small mammals, roe deer or
territorial ground-feeding birds) on the prevaleaoe diversity of infectious agents occurring ki

populations. We are currently conducting such dystu

Conclusion

This study shows that the larval occurrence istardenant factor of the abundancel oficinus
nymphal ticks. Our results show that wood mice,clwtdominate the small mammal community, are a
driver of the population dynamics of ricinus tick populations in the agricultural landscapes of
temperate Western Europe. As wood mice feed aantitproportion of larval ticks, they likely play
a key role in the transmission of tick-borne diesag he acquired resistance to ticks in the baihk vo
may reduce the role of this species as a tropkicuree over time. The woodland cover has a positive
effect on the larval tick occurrence, probably bByduring the local abundance of the vertebrateshost
of adult ticks (roe deer). Woodland cover and catividy have an indirect positive influence on the
abundance of nymphal ticks by favouring wood moadeindance. Our study has important

epidemiological implications for the transmissidrtick-borne diseases.
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Appendix 1: Land cover 2012, sampling locations wit related buffers (12 in agricultural
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1 Introduction

Dans ce chapitre, j'ai cherché a identifier dedéacs intrinseques et extrinseques, liés a
I'exposition aux tiques et a I'abondance de micrommaferes, pouvant expliquer la présence d’agents
infectieux transmis par les tigues dans les micram#déres. Chaque espece hbéte montre des
différences de susceptibilité a I'attachement dgges et de compétence pour le maintien d’agents
infectieux (Kurtenbach et al. 1995, Hughes et Ripida001a), il convient donc de prendre en compte
I'espece de chaque individu comme facteur d’infetctiLa masse corporelle d’'un animal peut aussi
influencer sa probabilité d’infection. En effets lanimaux ayant une masse corporelle plus impertant
ont généralement un domaine vital plus grand (Abésal. 2013) et sont donc plus exposés aux
tigues exophiles, c’est-a-dire qui cherchent unehdans I'environnement commigodes ricinus
(Harrison et al. 2010, Mysterud et al. 2015). Lityote phénotypique d’'un individu dépend de sa
survie et de son nombre de descendants. Ses ressaiant limitées, I'investissement dans I'un et
'autre fait donc I'objet d'un compromis. Pour lesales, cela se traduit par une production de
testostérone qui est liée a une baisse des défémsmanitaires. Il en résulte que les males
sexuellement actifs sont plus susceptibles awesique les femelles et ont des durées d’infectiosn p
longues (Hughes et Randolph 2001b). Les malesus# éendance a avoir des domaines vitaux plus
grands pour recouvrir ceux d’'un maximum de femglfsuquayefio et al. 1986) et ont donc plus de

chance de rencontrer des tiques exophiles et didtetés.

Des variables biotiques a I'échelle du site peuviefiuencer le risque d’infection des
micromammiféres, notamment celles liées aux vestduabondance de nymphes, leur prévalence et
la densité de nymphes porteuses d’agents infect@est-a-dire le produit des deux premiéres, gui e
aussi un indice de risque acarologique (Staffordl.e1998), peuvent influencer le risque d’infentio
des hétes. En effet, on peut supposer que plusidg nymphes porteuses d’agents infectieux dans
I'environnement, plus la probabilité pour un micammifére d'étre parasité puis infecté est
importante. L'abondance de chaque espéce héteausst moduler le risque d’infection. Un grand
nombre d’h6tes va réduire le nombre de tiquesadividu (Krasnov et al. 2007, Renwick et Lambin
2012) et donc le risque d'infection. Enfin, 'ab@amde relative d’hdtes de chaque espece, selon leur
niveau de compétence, peut moduler la transmigsigents infectieux par un effet de dilution ou
d’amplification (Roche et al. 2013).

Dans ce chapitre, j'ai évalué les facteurs d'irectindividuelle des micromammiféres par
Anaplasma phagocytophilyrBorrelia burgdorferis.l. etTheileria (Babesid microti. Généralement,
une infection pafl. microti atteint un pic de parasitémie une a deux semaipess infection, période
a laquelle elle est donc plus facilement détectaldevient ensuite chroniqu. burgdorferis.l. est
connue pour persister plusieurs semaines a plgsi@ois dans les hétes (Humair et al. 1999).

phagocytophilunm’est détectée que dans le mois suivant I'infec{®own et al. 2003, 2008, Harrison
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et al. 2011). Les prévalences vont donc dépendriacteurs pouvant agir a plus ou moins longs

termes pour chaque agent infectieux.

Dans un premier temps, j'ai étudié les facteursfdation individuelle : 'espece, le sexe et la
masse corporelle. Dans un second temps, jai cérsides facteurs lies a la communauté de
micromammiféres et a leur exposition aux tiquess:dbondances spécifiques de micromammiféeres,
I'abondance de nymphesldticinus a 'aff(t et la prévalence de ces nymphes en ageféctieux.

Bien que la charge parasitaire individuelle neétefpas forcément I'exposition individuelle passée,
variation temporelle de celle-ci a été analyséparalléle afin de la confronter aux résultats desea
analyses (Talleklint et al. 1993). Les analysesalehapitre se basent sur les données d’abondance e
biométriques de micromammiferes, d’abondance detich I'aff(t et de détection d’agents infectieux

décrites dans la partie Matériels et Méthadie$a these.

2 Traitement des données

J'ai comparé le portage de tiques entre groupesigairtests du Chi2. J'ai comparé la masse
corporelle et le portage de tiques par des testelaten-Whitney (distribution non normale ; test de
Shapiro : p < 0,05). J'ai testé les effets de<tdiffites variables sur le portage en tiques, tGlses
confondues ou stases infectieuses seulement (ngrgihedultes), avec des modeles d'inflation des
zéros (« zero-inflated »). Ce type de modeéle pemmetiécomposer la variable a expliquer en une
composante binaire (0 ou 1, 1 correspondant a witepquelle valeur différente de 0) et une
composante prenant en compte que les valeursetitiEs de zéro (« count »), appelé comptage par la
suite. Ce modele permet d’'analyser la probabiliign ddvénement statistique et sa variation en
fonction de variables explicatives dans un mémeeaieod’ai choisi une loi de distribution négative
binomiale pour la composante de comptage, car @leespond généralement assez bien aux
distributions de parasites qui sont souvent syet&es (agrégation de nombreux parasites sur
quelques hoétes). J'ai simplifié les modeles consphat retirant progressivement les variables non

significatives (p < 0,05).

Pour lanalyse des probabilités d'infection des nmicammiferes par Anaplasma
Phagocytophilunet Borrelia burgdorferis.l., j'ai d’abord comparé les probabilités d'icfien entre
groupes par des tests du Chi2. J'ai ensuite réales modéles des probabilités dinfection des
micromammiféres en fonction de facteurs intrinséquiéai utilisé des modéles linéaires généralisés
mixtes (GLMMs) a régression multiple avec une lei distribution binomiale (0 ou 1) du statut
infectieux (positif : 1 ou négatif : 0) de chaqudividu. Les facteurs fixes étudiés étaient I'espée
sexe et la masse corporelle. J'ai pris en compranée et la saison de capture comme co-variables.

Les prévalences pouvant varier en fonction du octet@aysager, jai donc introduit le site de
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piégeage dans le modéle comme effet aléatoirer¢e®. La significativité des variables retenues a

été évaluée par une ANOVA de type II.

Les prévalences dgabesia microtn’ont pas permis de conduire de telles analyse®sitif sur
607 animaux testés). Du fait de leurs faibles gehaes, les différentes géno-especeBaleelia ont
été combinées. J'ai pris en compte pour cette seadeulement les individus des deux espéces
représentant sur ces deux années 98,5% des caplesasulots sylvestreg\podemus sylvaticysN
=451, 74,3% des animaux analysés) et les campmagmadsatredyodes glareolusN = 147, 24,2%
des animaux analysés). Deux individus pour lesdeedexe n'était pas renseigné et un individu pour
lequel la masse corporelle n’était pas renseigméett® exclus de ces analyses, il s'agissait ds tro

mulots sylvestres négatifs pour tous les agenesiigfux.

J'ai ensuite testé avec des GLMMs a régressioniptailes relations entre la présence d’agents
infectieux avec des facteurs locaux relatifs aumplyes : abondance de nymphes, prévalence en
agents infectieux et I'abondance théorique de nwaphfectées. Seules les géno-especéndelia
inféodées aux micromammiferes ont été prises emptmpour le calcul des prévalences des tigBes (
afzelii et B. burddorferi s.s.). J'ai également inclus dans les modelesibemdances spécifiques de
micromammiféres, pour rendre compte d'éventuelsteffie dilution de la charge parasitaire ou
d’amplification des agents infectieux. Seuls lesygagnols rousséatres et les mulots sylvestres ént ét
intégrés a cette analyse. L’année et la saisoragtue n’'ont pas été prises en compte comme co-
variables, car les abondances de micromammiferedeehymphes dépendent en partie de ces
variables. Comme chaque espéce a une expositioreatompétence différente, je les ai aussi incluses
avec le site comme effets aléatoires (intercepig)s réalisé des analyses pour chaque espece
séparément. Afin d’identifier les variables lesgppertinentes, les modeéles complets ont été saaumis
une sélection basée sur le critere d'informatioAkdike corrigé (AICc). La significativité des

variables retenues a aussi été évaluée par une AN@\Mype II.

Afin de mieux discerner l'effet de I'abondance deague espéce, j'ai réalisé des modeles
logistiques d'infection des micromammiferes, pgreees ou ensembles, en fonction de I'abondance
de chaque espéce séparément. Pour prendre en damapt@bilité de susceptibilité de chaque espéce
de micromammiferes, j'ai aussi réalisé des modelgistiques d’infection des micromammiféres avec
comme effets aléatoires I'espéce (intercept eteg)eat le site (intercept). La significativité des

variables retenues a également été évaluée pa&kNO¥ A de type Il

Au cas ou un agent infectieux peut influencer labpbilité d’infection par un autre, jai testé
'indépendance d’'une infection par Phagocytophilunet parB. burgdorferis.l. par un test du Chiz,
par année et toutes les années groupées. J'aédéadi analyses statistiques sous R avec lesrilisrai

«Ime4 », « car » et « MuMIn ».
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3 Résultats et discussion

A. phagocytophiluma été détecté dans 42 sur 607 micromammiféresstes2@ mulots
sylvestres sur 451, 20 campagnols roussatres shrelddeux musaraignes couronné&oréx
coronatu$ sur les trois capturéeB. burgdorferis.l. a été détecté dans 26 de ces mémes individus
campagnols roussatres, 14 mulots sylvestres et wlares deux campagnols souterraisciotus
subterraneus capturés. Les quatre campagnols agredesrdtus agrestiy capturés étaient négatifs
pour tous les agents infectieux. Les résultatsreeiserches &. Phagocytophilurret B. burgdorferi

s.l. sont résumés dans le Tableau 1.

Tableau 1 : Résumé des résultats de PCR par secteairpar espéce pour chaque session de capture.

Agent infectieux (+/testéd)

Secteurd Espéce$ Printemps 2012 Automne 2012  Printemps 2013 Automne 2013 Total
Apha  Bbsl Apha Bbsl Apha Bbsl Apha Bbsl Apha Bbsl
BD Toutes 0/74 2(74 11/88  0/88 0/11 0/11 0/41 8/41 11/214 10/214
As 0/50 0/50 7/70 0/70 0/10 0/10 0/36 3/36 7/166 3/166
Mg 0/24 2/24 4/18 0/18 0/1 0/1 0/4 4/4 4147 6/47
Ms 0/1 11 0/1 1/1
BO Toutes 0/43  3/43 0/62  0/62 0/11 011 3/23  5/23 3/139 8/139
As 0/26  0/26 0/52  0/52 0/3 0/3 2/22  5/22  2/103 5/103
Mg o0/17 3/17 0/10 0/10 o/7 o7 0/34 3/34
Sc 0/1 0/1 1/1 0/1 1/2 0/2
CF Toutes 0/37 0/37 13/74  0/74 1/3 0/3 6/11 4/11 20/125 4/125
As 0/33 0/33 1/42 0/42 5/10 3/10 6/85 3/85
Mg 0/2 0/2 11/30 0/30 13 0/3 U1 vl 13/36 1/36
Mag 0/2 0/2 0/1 0/1 0/3 0/3
Sc 1/1 0/1 1/1 0/1
LF Toutes 3/59  0/59 2/62 1/62 0/5 0/5 3/3 3/3  8/129 4/129
As 149  0/49 142 0/42 0/3 0/3 3/3 3/3 5/97 3/97
Mg 2/10 0/10 1/19 1/19 0/1 0/1 3/30 1/30
Mag 0/1 0/1 0/1 0/1
Ms 0/1 0/1 0/1 0/1
Tous Toutes 3/213 5/213 26/286 1/286 1/30 0/30 12/78 20/78 42/607 26/607
As 1/158 0/158 9/206  0/206 0/16 0/16 10/71  14/71 20/451 14/451
Mg 2/53 5/53 1e//77r 177 1/12 0/12 1/5 5/5 19/147 11/147
Mag 0/2 0/2 0/2 0/2 0/4 0/4
Ms 0/1 0/1 0/1 11 0/2 1/2
Sc 1/1 0/1 0/1 0/1 11 0/1 2/3 0/3

? Apha :Anaplasma phagocytophilumet Bbsl Borrelia burgdorferi sensu lato.

*BD: bocage dense ; BO : bocage ouvert ; CF : dedorét ; et LF : lisiére de forét. Voir la parthatériel et méthodes pour

° As :Apodemus sylvaticusMg : Myodes glareolus Mag :Microtus agrestis; Ms :Microtus subterraneuset Sc :
Sorex coronatus.
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Un seul individu a été détecté positif polr(B.) microti, aucune analyse n'a donc pu étre
réalisée pour cet agent infectieux. Il s’agit daampagnol roussatre male de 19 grammes et ne portan
aucune tique lors de sa capture a 'automne 202ovient d’une ligne de piégeage située en cceur
de forét. La séquence obtenue (242 paires de baégsgnce en cours de dép6t sur Genbank)
s’alignent parfaitement sur la séquence d'une s®unbn pathogéne pour I'homme (souche
«Munich», numéro d’accession GenbarnkY 789075 Pienizek et al. 2006).

D’aprés la littérature, les prévalences T™e(B.) microti sont variables pour le campagnol
roussatre, de l'ordre de 0 a 47,1% (Duh et al. 20@8Ic-Fatciak et al. 2008, Hartelt et al. 2008,
Samokhvalov et al. 2010, Beck et al. 2011, Silaglil. 2012, Tadin et al. 2012, Nefedova et al.3201
Obiegala et al. 2015). Elle peuvent étre assez ritaptes pour le campagnol agreste, de 27,2 a 50%
(Karbowiak 2004, Bown et al. 2008, 2011, Samokhvadbal. 2010). Cependant, seulement quatre
individus de cette espéce ont été capturés etsdmlyes prévalences sont théoriguement nulles pour
le mulot sylvestre (Duh et al. 2003, Hartelt e28l08, Beck et al. 2011, Harrison et al. 2011, Gdiie
et al. 2015). En fait, des études ont montré quaubot sylvestre était un mauvais réservoir pour
microti (Randolph 1994).

La méthode de détection utilisée a aussi permimeltre en évidence un aut@icomplexa
dont la séquence d’ADN obtenue est proche de delleoxoplasma gondil’agent responsable de la
toxoplasmose. L'individu porteur était un campagmolussatre femelle de 16 grammes piégée

'automne 2012 a la lisiere d’un bois du bocageestv

3.1 Charge parasitaire

J'ai d’abord comparé les charges parasitaires emtreées et saisons pour évaluer le niveau
d’exposition des micromammiféres aux tiques. Il réyait pas plus de larves fixées par
micromammifére en 2013 qu’en 2012 (respectiveme®® tontre 1,71 larves par individu ; test de
Wilcoxon : p = 0,422) ni plus de micromammiferestpors de tiques (44,5% en 2013 contre 49,0%
en 2012 ; test du Chi2 : p = 0,371). Cependantailavait sur les micromammiféres prés de 4 fais pl
de stades infectieux ldodessp. (nymphes et adultes) en 2013 qu’en 2012, ¢edYVilcoxon : p < 10
% et prés de 6 fois plus en ne considérant quédess fixées sur les campagnols roussatres (gest d
Wilcoxon : p = 0,002). De méme, la prévalence dsest infectieuses sur les micromammiferes (la
proportion d’individus portant au moins une tiqéait plus importante en 2013 (9,10% en 2013 et
2,29% en 2012 ; test du Chi2: p <*0Cela peut étre expliqué par une plus forte ajiég des
tigues sur les hétes lorsque ceux-ci sont peu abuad Cela ne s’applique pas aux larves,

probablement parce que leur rencontre est aléabaépend d'autres facteurs (ponte).

Le modele simplifié de la charge parasitaire totetiques, initialement avec inflation des

zéros, sur les micromammiferes contient uniquentesiteffets de comptage («count»), et non
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binomiaux de trois variables. Ces variables somhdsse corporelle (p < ¥Ppqui a un effet positif,

l'espéce (p < 16), les mulots sylvestres portant prés de deux ghis de tiques, et la saison (p =
0,011), le portage étant légérement plus faiblg@utemps. Le modéle simplifié de la charge des
nymphes et adultes de tiques retient uniguemehbiidance de micromammiferes qui a un effet

négatif significatif sur le nombre de ces stasesef (p < 10).

3.2 Facteurs intrinseques, biométriques et temporel

Probabilité d’infection des micromammiferes paknaplasma phagocytophilumen fonction des

facteurs intrinséques, biométriques et temporels

Le modéle explicatifs d'infection des micromammégrpar A. phagocytophilumle plus
parcimonieux selon les AlICc inclut I'espece (p 802), le sexe (p = 0,121), 'année (p = 0,002pet |
saison (p = 0,001) et explique un gquart de la waganon due au site. Les variables présentes dans |
cing modéeles les plus parcimonieux sont I'espeda saison, et I'année est présente dans les quatre

modéles les plus parcimonieux. Ces cinq modelelsménsentés dans le Tableau 2.

Tableau 2 : Résumé de la sélection de modeles delpabilité d'infection des
micromammmiféres par Anaplasma phagocytophilunen fonction de facteurs
intrinséques, biométriques et temporels.

Intercept Espeéce Sexe Masse Année SaiRemarg R2cond ddl logLik AICc lelta AIC poids

-3,16 + + + + 0,256 0,450 6 -117 246 0,00 0,393
-3,49 + + + 0,243 0,441 5 -118 247 0,68 0,279
-2,66 + + -0031 + + 0,261 0,464 7 -117 248 164 0173
-2,82 + -0,040 + + 0,249 0,460 6 -118 248 2,02 0143
-2,68 + + + 0,204 0,385 5 -122 253 7,02 0,012

Tableau des cing meilleurs modéles linéaires gdésésade probabilité d'infection paAr phagocytophilum
les plus parcimonieuxsur la base des AICc. Leestanclus dans les modéles comme effet aléateite.
indique que le facteur est inclus dans le modéalé gaur la masse corporelle ou le coefficient e&timt
donné. R2Zmarg : pseudo-R2 marginal ; R2cond : pedRécconditionnel ; ddl : degré de liberté ; logLik
logarithme du maximum de vraisemblance ; delta Al@&érence entre IAICc du meilleur modéle et le
modeéle ; et poids : vraisemblance relative de ckagodéle.

A. phagocytophiluma été détectée plus de 3 fois plus fréquemmens d&s campagnols
roussatres que dans les mulots sylvestres (préeldas mulots sylvestres: 4,46%, intervalle de
confiance a 95% [IC95%)] : 2,75-6,81% ; prévalenes dampagnols roussatres : 13,6%, 1C95% :
8,51-20,2% ; test du Chi2: p < ipmodeéle le plus parcimonieux : p = 0,002 ; Figtra). Ces
derniers, pourtant dominants dans la communautéid®mammiféres ne semblent donc pas étre de

bons réservoirs pour ces bactéries. Cela est auh@vec les résultats de Bown et al. (2003) et peut
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s’expliquer par une plus faible compétence et ampted’infection plus court chez le mulot sylvestre.
Cette différence peut aussi étre causée par uresiiopm différente a la communauté de tiques due a

une utilisation de I'espace et des ressourcesrdiftés (Welc-Fatiak et al. 2008).
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Figure 1 : Prévalence dAnaplasma phagocytophilundans les micromammiféres en fonction
(a) de leur espéce, (b) de leur sexe, (c) de I'amnét (d) de la saison d’échantillonnage.

Les effectifs sont indiqués entre parenthéses. despeAs :Apodemus sylvaticusMg : Myodes glareolus
Mag : Microtus agrestis Ms : M. subterraneus et Sc :Sorex coronatusSelon les effectifs de capture, seule
la différence entre As et Mg pouvait étre testégniBicativité selon le GLMM (As et Mg seulementns =
non significatif ; * : alpha = 0,05 ; ** alpha =@, ; *** : alpha = 0.001. L'intervalle de confianée95% est
indiqué sur chaque graphique.

Deux musaraignes couronnées provenant de siteégeatifs et de paysages différents (cceur de
forét et bocage ouvert) sur trois étaient porteas&sphagocytophilum (Figure 1 a). Bien qu'il soit
difficile de tirer des conclusions avec si peu diindus échantillonnés, ces résultats sont comiestib
avec un réle important de cette espece comme s@mur certaines souches. Cela peut s’expliquer
par une forte compétence pour cette bactérie epanmage important de stade infectieux.d’
trianguliceps comme suggéré par une étude sur une espéce pltaaheasaraigne commun8drex
araneus (Bown et al. 2011).
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De méme, le campagnol souterrain est une espécectpeliee et pour laquelle nous ne
disposons que de deux échantillons. Un role de espece dans le maintien de ces bactéries n'est
donc pas impossible, malgré I'absence d'individusitifs dans notre étude et dans le peu de
littérature a notre disposition (Blanarova et &14£). Des études ont montré des prévalences de ces
bactéries pour les campagnols agrestes du méme @dedgrandeur que ce qui a été observé ici pour
les campagnols roussatres (Bown et al. 2006, 200@)). Plus d’investigations seraient nécessaires
sur ces deux derniéres especes de rongeurs eblliesd&s, tant sur leurs prévalences que sur les
souches bactériennes potentiellement impliquéewiiBat al. 2009, Bligarova et al. 2014, Jahfari et
al. 2014).

Un effet saisonnier a aussi été observé avec deslpnces plus faibles au printemps (Figure 1
d). Cela ne s’explique pas par les abondances deomammiféres plus fortes en automne, donc
lorsque I'effet d’agrégation des tiques était laspfaible, et l'arrivée de nouvelles cohortes, autrt
pour A. phagocytophilundont la durée d’'infection n’excéde pas un moiswB@t al. 2008). Certains
micromammiféres étaient parasités par des tiquedophiles, a savoirl. trianguliceps et I.
acuminatus Les adultes et les nymphed.driangulicepssont actives du printemps a I' automne
(Cotton et Watts 1967, Randolph 1975, Gilot etl8I76). Or, cette espece est capable d’assurer le
maintien d’'un écotype &. phagocytophilumdans les populations de rongeurs en l'absente d’
ricinus ou il est rarement présent (Bown et al. 2008 n&lava et al. 2014). triangulicepset I.
acuminatuspourraient étre aussi des vecteurBdburgdorferis.l. et deT. (B.) microti (Doby et al.
1990, Bown et al. 2006, 2008). Ce patron tempocelrfait donc étre expliqué par la phénologie

d’activité de ces especes de tiques endophiles riBawal. 2003).

Les prévalences étaient plus fortes en 2013 qutd2 ZFigure 1 c), peut-étre parce que les
abondances de micromammiféres plus faibles en @6t Bu avoir pour conséquence I'agrégation des
tiques sur les hotes (Goodwin et al. 2001). Cegt@gation ayant elle-méme pour conséquence un
risque d'acquisition d’agents infectieux plus imjpoit. Le fardeau de tiques observé pour chaque
année et chague saison permet de tester en peitehypothése. Les stases infectieuses étant plus
frequemment fixées sur les micromammiféres en 2Qd®n 2012, cela supporte donc I'effet
d'agrégation de ces tiques infectieuses comme udactdinfection des micromammiferes

particulierement peu abondants en 2013.

La masse corporelle ne semble pas influencer lbahibté d’'étre infecté (p = 0.648 dans le
modéle complet). Nos données indiquent pourtariteimentre masse corporelle et nombre de tiques
fixées, mais pas avec la présence ou l'absencéqdest méme en prenant en compte I'année et
I'espéce en co-variables (p <™0Il n’y a pas non plus d’effet de la masse coeflersur la présence
de stases infectieuses. En fait, la masse corpodélpend a la fois de I'Age, du sexe et de I'état
physiologique de I'individu (Harrison et al. 201@ar exemple, toutes especes confondues, les méles

avaient une masse corporelle significativement gende que les femelles (test de Wilcoxon
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unilatéral : p = 0,001 et d de Cohen = 0,267 ; spitiron 1,1 g de différence). Cette différencat éta
encore plus marquée en excluant les 22 femelldarges (test de Wilcoxon unilatéral : p <*1€ d
de Cohen = 0,365 ; soit environ 1,6 g de différgnCependant, la relation entre la masse corpoeelle

la probabilité d’infection n’est pas meilleure dd@snodele sans ces femelles (p = 0,797).

D’allleurs, bien gu’inclus dans le modele le plusgmonieux, le sexe de I'animal pour les
deux espéces de rongeurs confondues n’'avait pHstdgnificatif sur sa probabilité d’infectionefdt
du Chi2: p = 0.131; Figure 1 b). En fait, les es@étaient moins souvent positifs que les femedles,
l'inverse de ce qui était attendu (Hughes et Rgrtd@0D01a, 2001b). L'effet du sexe pourrait étresplu
marqué pour une espece que pour l'autre. J'ai doatysé I'effet du sexe et des autres variables sur

chaque espéce prise séparément.

Les analyses par espéce ont permis de mettre dengd I'importance de la saison (p = 0,020)
et de 'année (p = 0,007) dans la probabilité @afon des mulots sylvestres (R2 marginal = 0,335).
En revanche, pour les campagnols roussatres, Vit aeulement une tendance indiquant une plus
forte probabilité d'infection pour les femelles £00.078, R2 marginal = 0.048). Ces résultats &ant
l'inverse de ce qui était attendu, suggerent ue réineur des caractéristiques individuelles sur la
probabilité d’infection pour ces espéces. Kallicabt(2014) ont trouvé une prévalence moyenne de
22% dans des campagnols roussatres prélevés eurétles sites forestiers de Finlande, avec une
probabilité d’infection plus élevée pour les indivs les plus agés (inférée par la largeur de ¢ &t
les méles. Sinski et al. (2006) ont trouvé queméses étaient plus parasités que les femellesIpsur
mulots a collier A. flavicollis) et les campagnols des champficfotus arvalig, mais pas pour les
campagnols roussatres. lls ont aussi trouvé un edf&tif de la masse corporelle des individuslsur
nombre de tiques fixées par individus, cependantefet n’était marqué qu’aux saisons pour
lesquelles un fort parasitisme était observe, sepéga celui observé ici. Il se peut donc, dansenot
cas d'étude, que I'exposition des micromammifenes larves et aux nymphes ne soit pas suffisante
pour observer des effets du sexe et de la masgmretie sur la charge parasitaire et le risque

d’infection.

Probabilité d’infection des micromammiféres p&orrelia burgdorferi s.l. en fonction de facteurs

intrinséques, biométriques et temporels

Le modele explicatif d’infection des micromammifergar B. burgdorferi s.l. le plus
parcimonieux selon les AICc inclut I'espéce (p <Yl0'année (p < 10) et la saison (p = 0.021) et
explique pres de la moitié de la variance non dusite. Les variables présentes dans les cing reedel
les plus parcimonieux sont I'espéce et 'annédjitague la saison est dans les quatre modeledues p

parcimonieux. Ces cing modeles sont présentéslddrableau 3. Pour ces agents infectieux, la masse
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corporelle et le sexe de I'animal ne semblent pisancer la probabilité d’'infection (p = 0,648t

0,939 respectivement).

Tableau 3 : Résumé de la sélection de modeles delpabilité d'infection des
micromammiféres parBorrelia burgdorferi sensu lato en fonction de facteurs
intrinseques, biométriqgues et temporels.

Intercept Espece Sexe Masse Année SaiRamiarg Recond ddl logLik AICc lelta AIC poids

-5,06 + + + 0,477 0477 5 -734 157 0,00 0491
-5,39 + 0,020 + + 0,473 0,473 6 -733 159 1,83 0,196
-5,08 + + + 0,477 0477 6 -734 159 204 0177
-5,41 + + 0020 + + 0,473 0,473 7 -733 161 387 0071

-5,25 + 0,357 0,397 4 -764 161 4,04 0,065
Tableau des cing modéles linéaires généralisésabmpilité d'infection paB. burgdorferi s.l. les plus
parcimonieuxsur la base des AlCc. Le site esufmdans les modéles comme effet aléatoire. "+qinelique
le facteur est inclus dans le modéle sauf poualssa corporelle ou le coefficient estimé est doRAmarg :
pseudo-R? marginal ; R2cond : pseudo-R2 conditibndel : degré de liberté ; logLik : logarithme du
maximum de vraisemblance ; delta AICc : différeraére 'AlCc du meilleur modeéle et le modéle ; eids :
vraisemblance relative de chaque modéle.

+

La différence de prévalence @& burgdorferi s.l. entre les deux especes les plus abondantes
était significative, les campagnols roussatrestépéus de deux fois plus souvent porteurs de ces
agents infectieux que les mulots sylvestres (petwa des mulots sylvestres : 3,1%, IC95% : 1,72-
5,19% ; prévalence des campagnols roussatres :, T%% : 3,79-13,0% ; test du Chi2 p = 0.040 ;
modele le plus parcimonieux : p <APFigure 2 a). Cela est cohérant avec une medlleampétence
du campagnol rousséatre par rapport au mulot sylvggturtenbach et al. 1994) ainsi que d’autres
études (Khanakah et al. 2006, Paulauskas et &)200

Les trois musaraignes couronnées et les quatreagamfs agrestes s'avérérent négatifs, bien
que ces especes soient compétentes pour la bafBaie et al. 1998, Zeman et JanuSka 1999,
Barandika et al. 2007). Un campagnol souterrainlesrdeux capturés était positif. C'est, a ma
connaissance, la seconde fois que la présen@: lokergdorferi s.l. est mise en évidence chez cette
espéece de rongeur (Kybicova et al. 2008). Toutefeigaible nombre d’individus échantillonnés ne

permet pas de tirer des conclusions sur le rol&skervoir de ces espéces.

Le méme patron annuel et saisonnier que pduphagocytophilumest observé pouB.
burgdorferis.l., ce qui suggére des mécanismes communs éaret d). Un mécanisme possible de
cette variation annuelle, déja évoqué plus hatt,aggégation de stases infectieuses de tiquesesur

hétes en 2013, I'année de faibles abondances.

Une explication probable aux variations saisonsi@st que les micromammiféres sont exposés

a des nymphes infectieuses durant le printemp®tét induisant ainsi une plus forte prévalence a
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l'automne, les bactéries pouvant persister plusiewis dans I'héte. Cette variation saisonnieréa é
observée plus finement par Humair et al. (1993)Talieklint et al. (1993) ont montré que
I'ineffectivité des campagnols roussatres atteignai pic durant I'été, un mois aprés le pic
d’infestation par les nymphesldricinus. Cette hypothése n’exclut pas un role de la plogelde
vecteurs alternatifs comnietriangulicepsetl. acuminatusEn effet, cette bactérie a été identifiée par
Doby et al. (1990) dans des tiques de ces deuxespgrélevées sur des rongeurs capturés dans
'ouest de la France. Cela pourrait expliquer lawgtation de la prévalence en automne malgré
I'arrivée de nouvelles cohortes d’hotes.
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Figure 2 : Prévalence deBorrelia burgdorferi s.l. dans les micromammiféres en fonction de
leur espece (a), de leur sexe (b), de 'année (tHde la saison d’échantillonnage (d).

Les effectifs sont indiqués entre parenthéses. d&&speAs :Apodemus sylvaticusMg : Myodes glareolus
Mag : Microtus agrestis Ms : M. subterraneus et Sc :Sorex coronatusSelon les effectifs de capture, seule
la différence entre As et Mg pouvait étre testégniBcativité selon le GLMM (As et Mg seulemenths =
non significatif ; * : alpha = 0,05 ; ** alpha =@, ; *** : alpha = 0.001. L'intervalle de confianée95% est
indiqué sur chaque graphique.

Le sexe n'avait pas d'effet significatif sur leséypalences (Figure 2 b). En conduisant les
analyses pour chaque espéce séparément, la sdaid@amrete s’'avérerent déterminantes pour les
mulots sylvestres, car les animaux positifs sous tigsus de I'automne 2013. En n’analysant que les

données de cette session, le meilleur modelelétaibdéle nul. Le sexe et la masse ne semblent pas
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avoir influencé la probabilité d’infection des aminx (p = 0,482 et p = 0,868 respectivement dans le
modele complet). Pour les campagnols roussatrgs #galement plus d’animaux positifs en 2013 (p
= 0,062) et un effet positif de la masse corpor@lie= 0.083). Néanmoins, il ne s’agit que de
tendances et I'ensemble du modeéle expligue moms dihquieme de la variance non due au site (R2
marginal = 0,188).

3.3 Abondances de micromammiféeres, de nymphes etiteprévalence

Probabilité d'infection des micromammiferes paknaplasma phagocytophilumen fonction des
abondances de micromammiféres, de nymphes et dedsitvalence

Le modéle explicatifs d’'infection des mulots sylves et des campagnols roussatres Aar
phagocytophilume plus parcimonieux selon les AICc inclut 'abande de mulots sylvestres (p =
0,162), I'abondance de campagnols roussatres (081pDet I'abondance de nymphes (p = 0,094) et
explique pres d'un tiers de la variance non dusiteuet a I'espece. Les variables présentes dans le
cing modeles les plus parcimonieux sont 'abondal&mulots sylvestres et 'abondance de nymphes.
Ces cing modéeles sont présentés dans le Tableau 4.

Tableau 4 : Résumé de la sélection de modéles delpabilité d'infection des
micromammiferes par Anaplama phagocytophilumen fonction de leurs abondances et des
variables relatives aux nymphes d: ricinus .

Intercept N.As N.Mg N.Mmf N.ny p.ny N.ny*p.ny R2marg R2cordtl logLik AICc delta AICc poids

-2,20 -0,110 0,119 -0,030 0298 0432 6 -126 264 0,00 0,349
-166 -0,117 -0,046 0393 0576 5 -128 265 1,04 0,207
-2,30  -0,112 0,123 -0,032 0,064 0327 0455 7 -126 265 1,09 2020,
-2,22  -0,107 0,121 -0,032 0,095 0321 0446 7 -126 266 1,99 1290,
-1,76  -0,118 -0,048 0,066 0425 0601 6 -127 266 2,27 0,112

Tableau des cing modéles linéaires généralisésédepce de &. phagocytophyluntes plus parcimonieuxsur
la base des AlCc. Pour chaque variable quantitégiceefficient estimé est donné. L'espece (mwdiestre ou
campagnol roussétre) et le site de piégeage sonsidans les modéles comme effets aléatoires. N.As
abondance de mulots sylvestres ; N.Mg abondancamipagnols rousséatres ; N.mmf : abondance de
micromammiferes ; N.ny : abondance de nymphesy, ppnévalence des nymphes ; N.ny*p.ny : abondalece
nymphes infectieuses ; R?marg : pseudo-R? marégififects fixes); R2cond : pseudo-R2 conditionnéefe fixe et
effets aléatoires) ; ddl: degré de liberté ; dali@c : différence entre 'AICc du modéle le plusrgmonieuxet le
modeéle considéré ; et poids : vraisemblance r&at®e chaque modéle.

L’abondance de nymphesldricinus, retenue dans le meilleur modeéle, a un effet rifegat la
probabilité d’infection paA. phagocytophilumDe plus, la prévalence dans les nymphésidinus et
I'abondance théorique de nymphes porteuses de de&érim (le produit de I'abondance et de la

prévalence) ne semblent pas influencer la proléhllinfection des micromammiferes par ces agents
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infectieux (p = 0,253 et p = 0,804 respectivemef®@la peut s’expliquer par une faible charge
parasitaire de nymphes dadutesde cette espece de tique qui préférent aux micronigmres les
oiseaux (Marsot et al. 2012) ou des hétes de tglille importante, comme les chevreuils (Vor et al.
2010, Kiffner et al. 2010) ou encore le bétail (bstis et al. 1994, Gassner et al. 2008). Cela est
cohérent avec un r6le mineur de cette espéce destidans le cycle des souches spécifiques aux
micromammiféres (Bown et al 2008 ; Bown et al 20@anarova et al. 2014). Cet effet négatif de
'abondance de nymphes pourrait traduire I'abondatiautres hétes que les micromammiferes qui a
la fois amplifieraient les abondances de tiquadileeraient les bactéries. L’identification des cloes

d’A. phagocytophilundans les micromammiféeres et les tiques auraitgyeé ces conclusions, mais la

quantité d’ADN extraite n'a pas permis cette inigegion.

Lorsque les effets de I'abondance de chaque esgmteanalysés séparément, on constate un
effet négatif significatif de 'abondance des malsylvestres sur leur probabilité d’infection (Fig
a) et sur celle des mulots et des campagnols etsgrffigure 3 e€). Cela serait compatible avec un
effet de dilution de la charge de tiques infectmset donc du risque dinfection, par une
augmentation de I'abondance de mulots sylvestreas{iov et al. 2007, Brunner et Ostfeld 2008,
Renwick et Lambin 2012). Cependant, la variancdigx@e par 'abondance de mulots sylvestres
(pseudo R? marginaux, Figure 3 a, c et e) estdablicet effet de dilution n'est pas observé ssir le
populations de campagnols roussatres (Figure ®e)plus, le modéle logistique d’infection des
micromammiféres en fonction des abondances de muglgiestres avec comme effets aléatoires
I'espéce (intercept et pente) et le site (intefcaptsupporte pas un effet de dilution de I'abordan

des mulots sylvestres (Figure 4 a).

A l'inverse, il y a un effet positif de 'abondande campagnols roussatres sur la probabilité
d’infection des deux espéces ensembles (FigureBdh que I'abondance des campagnols roussatres
n‘augmente pas significativement la probabiliténfiiction pour chaque espece prise séparément
(Figure 3 b et d), le modele logistique d’infectidas micromammiferes en fonction des abondances
de campagnols roussatres avec comme effets absatbaspéce (intercept et pente) et le site
(intercept) supporte 'effet positif de I'abondandes campagnols roussatres (Figure 4 b). Cela est
peut-étre lié a une compétence plus importantecdegpagnols roussatres pour ces bactéries, d'une
durée d'infection plus longue, et donc d’'une maeilge transmission des tiques aux hétes, puis des
hétes aux tiques lorsque ce rongeur est abondadgne d’une amplification de la transmission de

I'agent infectieux.
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Figure 3: Probabilité d’infection des mulots sylvetres et des campagnols roussatres par
Anaplasma phagocytophilunen fonction de leurs abondances respectives.

Probabilité d’infection des mulots sylvestres €t b), des campagnols roussatresef d) et des deux
ensemblesdetf) en fonction de I'abondance de mulots sylvesteeg ete) et de campagnols roussatres
(b, d etf). Les histogrammes en gris correspondent aux émrécps des individus négatifs et en couleur a
celles des individus positifs par classe d’abondapar site (axe de droite, échelles différentegs L
courbes correspondent a la probabilité d'infecijare de gauche) selon des modéles logistiques lavec
site de piégeage comme effet aléatoire, les valbepset des pseudo R2 marginaux et conditionnels de ces
régressions sont donnés s chaque cas (en couleur lorsque significatives algha = 0,05
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Figure 4: Probabilité d'infection des micromammif&des par Anaplasma phagocytophilum
fonction de I'abondance de mulots sylvestres (a) de campagnol roussatres (b).

Les histogrammes en gris (en bas) correspondenfréaguences des individus négatifs et en coulenr (e
haut) a celles des individus positifs (voir Iégenpar classe d’abondance par site (échelles diffése axe

de droite). Les courbes correspondent a la prabakdfinfection (axe de gauche) selon des modeéles
logistiques avec comme effets aléatoires I'espéctrfept et pente) et le site de piégeage (inpérce
uniquement), les valeurs ¢eet des pseudo-R2 marginaux et conditionnels daég®ssions sont donnés
dans chaque cas (en couleur lorsque significatives alpha = 0,05).

Probabilité d’infection des micromammiferes paBorrelia burgdorferi s.. en fonction des

abondances de micromammiféres, de nymphes et dedsivalence

Les variables retenues dans le modele explicdtifaettion des deux especes de rongeurBoar
burgdorferis.l. prenant en compte des variables extrinselgygsis parcimonieux selon les AlCc sont
I'abondance de micromammiféres (p <*1@t la prévalence de nymphes infectées (p = 0.174)
modéle explique prés d'un tiers de la variance dae au site et a I'espéce. L'abondance de
micromammiféres est présente dans les cing modigdeglus parcimonieux. Un résumé de ces cing

modeles est présenté dans le Tableau 5.

Les variables relatives aux nymphes n’ont pas etefignificatifs, voire des effets opposés a ce
qui est attendu. Talleklint et al. (1993) ont méngue, non seulement l'infectivité des campagnols
roussatres (capacité a infecter les tiques) powaier dans le temps, mais qu’elle pouvait étre
associée a la charge parasitaire de nympHesiahus le mois précédent. Cela suggére que le pas de
temps de collecte de données n’est pas propicettéenem évidence I'effet de I'abondance et de la
prévalence des nymphes. Il est aussi possibleagpeobabilité d’'infection des micromammiféres ne
soit pas dépendante de la densité de vecteursdadesir propre densité. Cette derniere possitabté

compatible avec un rdle important des tiques enitksptans la transmission Beburgdorferis.|..
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Tableau 5 : Résumé de la sélection de modeles delpabilité d'infection des
micromammiferes parBorrelia burgdorferi s.I. en fonction de leurs abondances et des

variables relatives aux nymphes d'. ricinus.
Intercept N.As N.Mg N.Mmf N.ny p.ny N.ny*p.ny RZmarg R2cordtll logLik AICc delta AICc poids

-1,08 -0,214 -0,515 0531 0658 5 -87,8 185 0,00 0,418
-1,07 -0,214 -0,001 -0,516 0531 0658 6 -878 188 2,04 0,151
-1,08 -0,214 -0,495 -0,109 0521 0651 6 -87,8 188 2,04 0,151
-1,09 -0,221 -1,92 0326 0501 5 -888 188 2,07 0,149
-1,11 -0,227 0,314 0479 4 -89,9 188 2,33 0,131

Tableau des cing modéles linéaires généralisésédepce d8. burgdorferi s.l. les plus parcimonieuxsur la
base des AICc. Pour chaque variable quantitaticeddficient estimé est donné. L'espéce (mulot sgtve ou
campagnol roussatre) et le site de piégeage solosidans les modéles comme effets aléatoires. N.As
abondance de mulots sylvestres ; N.Mg abondancamipagnols roussatres ; N.mmf : abondance de
micromammiféres ; N.ny : abondance de nymphesy, ppmévalence des nymphes ; N.ny*p.ny : abondalece
nymphes infectieuses ; RZmarg : pseudo-R2 mar@gfifects fixes); R2cond : pseudo-R2 conditionnééfs fixe
et effets aléatoires) ; ddl: degré de libertéltadalCc : différence entre IAICc du modele le plparcimonieux et
le modeéle considéré ; et poids : vraisemblancéivelde chaque modéle.

Les analyses par espéece indiquent un effet négaifificatif de I'abondance des mulots
sylvestres sur la probabilité d’'infection garburgdorferis.l. de cette espéce et celle des deux espéces
de rongeurs ensembles (Figure 5 a et e), mais glés des campagnols roussétres (Figure 5 c).
L’abondance de campagnols roussatres a un négatificatif uniquement sur les prévalenaisB.
burgdorferi s.I. de cette espéce (Figure 5 b, d et f). Les ébesd logistiques d’infection des
micromammiféres en fonction des abondances de mdglvestres et de campagnols roussatres
séparément avec comme effets aléatoires I'espatdgpt et pente) et le site (intercept) suppbrten
un effet de dilution de I'abondance des mulots estires, mais pas de celle des campagnols roussatres

(Figure 6).

Les campagnols roussatres semblent donc moindeai cet effet de dilution, peut-étre parce
gu’ils ont des capacités de dispersion moindreijitiaat la maintenance du cycle de transmission,
éventuellement amplifié par des especes de tiguésphiles (Doby et al. 1990). Cela est cohérent

avec une dilution de la charge parasitaire et disitjpn a des stases de tiques infectieuses.

3.4 Co-infections

Un test du Chiz a permis de mettre en évidencepumgortion de co-infections supérieure a ce
qui est attendu par hasard (X2 = 4,55, p = 0.088pendant, pour chague année prise séparément, le
nombre de co-infections ne différait pas significahent de ce qui était attendu (p > 0,05). Les co-

infections étaient donc trés probablement le résdliun méme phénoméne, a savoir une exposition
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plus importante a des tiques infectieuses. Lesvida positifs pourT. (B.) microti et T. gondii

n’étaient pas positifs pour d’autres agents inéeti
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Figure 5 : Probabilité d’'infection des mulots sylvstres et des campagnols roussatres par
Borrelia burgdorferis.l. en fonction de leurs abondances respectives.

Probabilité d'infection des mulots sylvestres €t b), des campagnols roussétreset d) et des deux
ensemblesgetf) en fonction de I'abondance de mulots sylvestages €te) et de campagnols roussatrbs (

d etf). Les histogrammes en gris correspondent aux émeces des individus négatifs et en rouge a cedlss d
individus positifs par classe d'abondance par ¢dge de droite, échelles différentes). Les courbes
correspondent a la probabilité d'infection (axe giriche) selon des modéles logistiques avec ledsite
piegeage comme effet aléatoire, les valeurspdet des pseudo R2 marginaux et conditionnels de ces
régressions sont donnés dans chaque cas (en cloulmue significative avec alpha = 0,05).
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Figure 6 : Probabilit¢ d'infection des micromammiferes par Borrelia burgdorferi s.l. en
fonction de I'abondance de mulots sylvestres (a) de campagnol roussatres (b).

Les histogrammes en gris (en bas) correspondenfréguences des individus négatifs (voir Iégendene
couleur (en haut) a celles des individus positfgir(légende) par classe d'abondance par site [éshe
différentes, axe de droite). Les courbes correspand la probabilité d’infection (axe de gauchdprseles
modeles logistiqgue avec comme effet aléatoire Eesp(intercept et pente) et le site de piégeader¢ept
uniquement), les valeurs ¢eet des pseudo-R2 marginaux et conditionnels daég®ssions sont donnés
dans chaque cas (en couleur lorsque significatives alpha = 0,05).

4 Conclusions

Deux espéces dominaient largement la communautéideomammiferes. Parmi elles, le
campagnol roussatre avait des prévalences dewisaftis supérieures a celles du mulot sylvestre
pour A. phagocytophilumet B. burgdorferi s.l.. Un campagnol souterrain était porteur Ble
burgdorferis.l., ce qui est, a notre connaissance, une des dannées de recherche et de présence de
Borrelia pour cette espece. Deux musaraignes couronnéestr@isr étaient porteuses Al’
phagocytophilumsupposant un réle de réservoir important de espe&ce pour au moins une souche,

ou un écotype, de cette bactéfigB) microti n'a été détecté que dans un campagnol roussatre.

Le sexe et la masse corporelle n'avaient pas d’stfeles probabilités d’infection, méme si la
masse corporelle était positivement liée a la ahgrgrasitaire en tiques totale. D’autres données
biométriques auraient peut-étre permis de mieudmestl’état physiologique et 'dge de chaque
animal. Par exemple, des mesures comme la longweporelle aurait permis de calculer les indices
de masse corporelle (IMC) plus informatifs que éals donnée du poids brut. Ce type de variables

n'ayant pas été collecté systématiquement n’'onppaitre pris en considération.

Les deux especes de rongeurs avaient des patropsrids de prévalences similaires paur

phagocytophilunet B. burgdorferi s.l. selon la saison et I'année de capture. L’daane de mulots
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sylvestres, et dans une moindre mesure de campagoossatres, avait un effet négatif sur la
probabilité d’infection individuelle paB. burgdorferi s.I.. Cet effet négatif de I'abondance de
micromammiféres pourrait étre di a une dilutionaleharge parasitaire confirmée par I'effet négatif
de I'abondance de micromammiferes sur le nombretdees infectieuses fixées par individu. Cela
expliquerait la plus forte prévalence en 2013, aroe faible abondance et de plus grande prévalence

de stades infectieux de tiques.

En revanche, tandis que I'abondance de mulots stybeavait aussi un effet négatif significatif
sur la probabilité d’'infection pak. phagocytophiluml’abondance de campagnols roussatres avait un
effet positif. Cet effet n’était toutefois signifiif qu’'en considérant les probabilités d'infection
d’'individus des deux especes ensembles. Il senibtkmac que I'abondance de campagnols roussatres
amplifie la transmission &. phagocytophilum peut-étre par une meilleure compétence comme
réservoir et un temps d’infection plus long. Airlsi,composition et la structure des communautés de
micromammiféres pourraient jouer un réle sur lagraission de ces agents infectieux par un effet de
dilution ou d’'agrégation de stades infectieux dgeis ou d’amplification de leur transmission. Cette
transmission dépendrait de la compétence de chempéee en tant que réservoir d’agents infectieux et

d’héte pour différentes espece de tiques.

Néanmoins, les abondances de micromammiferes @itesfen automne, n’expliquaient pas les
fortes prévalences observées a cette saison, mémetefois la charge parasitaire en tiques y était
légérement plus importante. Cela est peut-étradaed’'un délai entre la période d’activité degdg)
et les prévalences observables dans les hotesii @xgliquerait également qu’il n'a pas pu étre mis
en évidence de lien entre les prévalences dessti@liaffat et les prévalences des micromammiféres.
La communauté de vecteurs, notamment de tiquesphites (. triangulicepsvoir I. acuminatu} et
leur phénologie pourraient aussi expliquer cettgiatian saisonniére, notamment pouk.
phagocytophilundont I'écotype inféodé aux micromammiféres ne sepa¢ rarement transmis plar

ricinus.

Dans ce chapitre, les sites ont été considérés eanmneffet aléatoire. Dans le chapitre suivant,
c'est la variabilité liée a ceux-ci qui a été asaly. En effet, non seulement la composition des
communautés de micromammiferes dépendent du paysamje la connectivité de celui-ci peut
favoriser la diversité des hotes en un site domiédeire une dilution ou une amplification d’unesu
infectieux, selon la compétence de chaque espéteeanche, les tiques ne se déplacant que de
quelques metres par elles-mémes, voire moins psurdpéeces endophiles, on peut s’attendre a ce que
la connectivité du paysage influence la dispersies agents infectieux en facilitant plus ou moas |
déplacement des hotes réservoirs, particulieretaemilus compétents. Cela a été fait dans le akapit
lll en gardant a I'esprit les résultats de ce dnepgt en essayant de les inclure dans les modéfes

de mieux comprendre le role de chaque facteurféreiftes échelles : intrinseque, locale et paysager
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Chapitre Trois

L

Gauche : Vue aérienne d’'un paysage agricole dera Atelier Armorique, crédit : CNRS ; Droite :
campagnol roussatrélyodes glareolusavec une tique femell@odes acuminatuCrédit : Grégoire Perez.

Influence des variables biotiques (richesse et abdance des hbtes et des
vecteurs) et abiotiques (configuration du paysageur les prévalences des
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1 Introduction
1.1 Contexte

Comme déja évoqué dans la partie introductive dédae et le chapitre |, les changements
d’utilisation du sol sont parmi les premieres cauéegoquées d’émergence ou de réémergence de
maladies infectieuses (Jones et al. 2008). Lambimal.e(2010) ont souligné la complexité des
interactions entre le paysage, 'Homme, les vestetirles hotes de maladies infectieuses et mis en
évidence I'importance d’une vision dynamique adi fdans I'espace et le temps de ces interactions.
lIs ont notamment souligné I'intérét des approdhésgrées a I'échelle du paysage pour une meilleure
compréhension de ces interactions. Parmi les 1popitions de facteurs de risques de maladie a
I'échelle du paysage mis en évidence par ces ajtégurent la composition et la configuration du
paysage, la connectivité de I'habitat des vectatrsles hétes, les associations spécifiques et les
modalités de transmission entre les vecteurs ehdtss. Ces facteurs n'influencent pas seulement

I'émergence, mais aussi la distribution spatiale eliffusion des agents infectieux dans I'espace.

En effet, la circulation d’un agent infectieux dams écosysteme dépend, d’'une part, de ses
caractéristiques d’histoire de vie (mode de trassion, gamme d’hotes, durée d'infection) et, dawutr
part, de la composition de la communauté d’hétéseprte dans cet écosystéme, et le cas échéant des
vecteurs et des diverses interactions possibles eas différents acteurs (Lambin et al. 2010, Buza
et al. 2015). Si les caractéristiques d’histoirevaed’'un agent infectieux sont dépendantes de son
histoire évolutive, la composition des communauldtes dépend de la zone biogéographique
(potentiel d’especes), des conditions abiotiqueétém sol, topologie) et de I'agencement dans le
temps et I'espace de ces éléments dans le paysegeétion du sol, répartition des espéces, e

populations). Le paysage peut donc influencerrtzutation d’agents infectieux a différents niveaux.

1 .2 Influence du paysage sur la circulation d’ages infectieux

A I'échelle des populations, la structure du pagspgut influencer 'abondance des espéces
réservoirs et l'isolement de leurs populations (bamet al. 2010). La taille et I'isolement des
populations d’hotes réservoirs peuvent a leur wafluencer la probabilité de transmission d’'un dgen
infectieux. Le risque d’extinction d'un agent infiecix est généralement plus faible dans les
populations de grande taille (Guivier et al. 20IMhéoriquement, le méme risque d’extinction des
vecteurs est lui aussi plus important dans lesgsetiopulations. Néanmoins, ce phénomeéne n’est pas
toujours observé (Renwick et Lambin 2012). La cetiviéé du paysage peut aussi favoriser le
maintien d’'une diversité génétique des hbétes quimpe I'adaptation des populations aux agents
infectieux (Paillat et al. 2000, Guivier et al. 2@l 2010b). La transmission d’'un agent infectieemtp
aussi étre amplifiée par 'abondance des vectéessévénements de transmission pouvant étre plus

fréquents. L’abondance des vecteurs dépend cepigpldarou moins de celle des hotes (Chapitre ).
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A I'échelle des communautés, le paysage peut mpthukeansmission d’agents infectieux en
structurant les communautés d’hétes (Lambin e2@10, Roche et al. 2013). Les taches d’'un habitat
donné les plus connectées sont aussi susceptiblasudillir une diversité spécifique plus impor&nt
(Nupp et Swihart 2000). Or une diversité d’hdteslos leur compétence en tant que réservoirs
d’agents infectieux et leur susceptibilité aux eecs, peut produire des effets de dilution ou
d’amplification de la circulation des agents infeak (Schmidt et Ostfeld 2001). De plus, les
prédateurs, par le contrble gu’ils effectuent ssrpopulations d’hdtes réservoirs peuvent contribue
réduire la circulation d’un agent infectieux. Cekt d’autant plus vrai lorsque les especes aboaslant
sont aussi les plus compétentes (Ostfeld et al4)2(En effet, en plus de réduire la taille des
populations d’hétes réservoirs, en se spécialisantles espéeces les plus abondantes, ils peuvent

favoriser la diversité des hotes (da Fonseca einRob 1990, Kjellander et Nordstrom 2003).

Le paysage peut moduler la transmission d’agefstisux dans I'espace via la connectivité
des populations de réservoirs (Lambin et al. 20¥der et al. 2015) et donc de leur habitat. Cela
s'applique aussi pour certains agents infectietvagsmission vectorielle, comme ceux transmis par
les tiques. En effet, les tiques ont une distareed@placement limitée, de quelques décimétres a
quelques metres. Leur dispersion se fait donc éelement lorsqu’elles sont attachées a leursshoéte
vertébrés. Cette dispersion peut donc se fairenisgrgamme de distances allant de quelques dizaines
de métres sur un micromammifére a plusieurs cesgaite kilomeétres sur des oiseaux migrateurs
(Humair 2002, Comstedt et al. 2006, HildebrandtleP010, Capligina et al. 2014). La dispersion des

agents infectieux dépend donc des déplacementsities réservoirs (Kurtenbach et al. 2002b).

Par exemple, une larve de tique de I'espbamles ricinusse nourrissant sur un oiseau
migrateur de passage qui est infecté par un agfsttieux se détachera et muera en nymphe bien loin
du lieu ou elle a rencontré son héte. En revanghe,larve se nourrissant sur un micromammifére
infecté par un agent infectieux peut acquérir eeluse décrocher et muer en une nymphe qui sera
active l'année suivante dans le domaine vital de B6te. Pour gu'ait lieu, sans transmission
transovarienne, la transmission d’'agents infectiepécifiques des micromammiferes (comme
Theileria microt), une tique infectieuse, nymphe ou adulte précéademh repue sur un
micromammifére infecté, doit se nourrir & nouveauce type d’héte. De méme, un hote infecté ne
transmettra des agents infectieux qu'a des tiqueseptes dans son domaine vital qui y resteroat a |
stase suivante. Ainsi, la transmission des ageafistieux transmis par les tiques est dépendarge de

distances de déplacement des hbtes réservoirs.

1.3 Modele d’'étude

Dans ce chapitre, j'ai étudié les micromammifear@mme hotes et les tiques comme vectrices

d’agents infectieux. L'échantillonnage comprendpaysage agricole bocager, avec un gradient de
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fragmentation de I'habitat boisé et un gradientldesité de haies, et une forét de feuillus avoigea
Les micromammiféres, par leur abondance et leuactérstiques d’histoire de vie sont les hotes
d’une part importante des larves de tiquésaties ricinuset des hotes privilégiés de plusieurs especes
de tiques endophiles que sdntriangulicepset I. acuminatus Les larves et les nymphes peuvent
acquérir des agents infectieux en se nourrissantdes hotes réservoirs infectés, comme des
micromammiféres, ou en se nourrissant en méme teue’autres tiques déja porteuses d’agents
infectieux par co-repas (« ou co-feeding »). Lardalirs repas sanguins suivants, aprés avoir mués e
nymphes ou en adultes, elles pourront, dans les qisuivent, infecter leur nouvel héte si celiui-c
est réceptif. Des variations dans I'abondance etcdaposition des communautés d’hotes
micromammiféres et de tiques peuvent donc modifiealement la circulation d’agents infectieux
transmis par les tigues. La composition, la comfigan et la connectivité du paysage a I'échelle de
micromammiféeres, en filtrant leurs déplacementsivpat ainsi influencer la répartition des agents

infectieux.

Les trois agents infectieux étudiés soiiheileria (Babesia microti, Anaplasma
phagocytophilumet Borrelia burgdorferi s.I.. T. microti est un protozoaire parasite obligatoire
spécifique des micromammiféres et serait transnmsEerope essentiellement par des tiques
endophiles (Bown et al. 2008). La tres faible plénwee de cet agent infectieux n’a pas rendu passibl
les analyses spatiales (1 seul hote et aucune gigsitive). A. phagocytophilumest un groupe de
bactéries parasites obligatoires dont I'écotype dIA. phagocytophilumserait spécifigue des
micromammiféres et de tiques endophiles (Bown eR2@D9, Jahfari et al. 2014). En revancBe,
burgdoreferi sensu stricto eB. afzelii sont des bactéries parasites appartenant au canple
burgdorferis.l. pouvant étre hébergées par une gamme plyes d&r mammiféres (mustélidés, canidés,
lagomorphes). On peut donc s’attendre a une répansevariables paysageres plus forte paur

phagocytophilungue pouB. burgdorferis.|..

Les agents infectieux peuvent étre considérés ale tacons : leur présence/absence, leur
prévalence (le nombre d’individus positifs sur lembre d’individus total) et leur diversité entre
taxons (richesse spécifique, similarité) et paresi taxons (diversité génétique). Le nombre de sites
échantillonnés était trop faible pour des analydegrésence. Le faible nombre d’agents infectieux
détectés et I'impossibilité méthodologique d’évallse diversité au sein des agents infectieux n’ont
pas permis des analyses de diversité. Je n'ai pigsien compte que les prévalences. L'objectif&e c
chapitre est donc de modéliser les prévalencAs phagocytophilumet deB. burgdorferi s.l. des
micromammiféres d’abord en fonction de variablestibues (abondance et richesse spécifique
d’hétes et abondance et prévalence des tiquesisaite en fonction de variables de composition, de

configuration et de connectivité du paysage. Lgotheses testées sont les suivantes :
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- (1) les prévalences augmentent avec l'abondareg ekspeces réservoirs par une
augmentation de la proportion de tiques infectéas/gs ou nymphes), puis de tigues devenues

infectieuses (nymphes ou adultes ; amplification).

- (2) les prévalences augmentent avec I'abondatzdd de nymphes, leur prévalence et leur
produit (c’est-a-dire le nombre absolu théoriquengenphes infectieuses), car les événements de

transmissions sont plus nombreux (exposition etlénce d’'infection accrue des hétes).

- (3) la prévalence diminue (effet de dilution)gmente (amplification) ou reste constante
avec la richesse spécifique d’h6tes, en fonctiomadeompétence en tant que réservoirs des espéces

impliquées.

- (4) la prévalence diminue avec la connectivitélee quantité de flux de la tache, en
considérant qu’'un isolement peut réduire la riceeggcifique d’hétes alternatifs (effet de dilujida

pression de prédation (régulation) et la divergégétique des populations (potentiel adaptatif).

Pour tester cette derniére hypothése, jai caladé indices de connectivité a plusieurs
échelles et tenté de modeéliser la connectivitétfonoelle des especes d'intérét a partir de données
issues de la littérature. Cette connectivité famoielle se place au niveau des déplacements de
I'individu (micromammifére adulte) dans son domaintal pendant quelques semaines a quelques
mois, période durant laquelle il peut étre infactieLa dispersion qui peut se faire sur de plusdea

distances, souvent par des individus jeunes et &@mpeu exposés aux tiques, a été négligée.

Parmi les variables paysageéres d'un site donntgilla et I'isolement d’une tache d’habitat
sont généralement de bons estimateurs de sa mckesie sa diversité (Prevedello et Vieira 2010).
Toutefois, la connectivité d’'une tache d’habitahslde paysage permet de prendre en compte non
seulement les caractéristiques de celle-ci, masraations avec les autres taches d’habitats. Ces
relations sont dépendantes de la matrice paysagetiaduit un colt apparent de déplacement d’'une
tache a une autre plus ou moins important : megtélisque de prédation) et attractivité (ressajice
Elle est pertinente lorsqu’on s'intéresse a lautation d’agents infectieux (Lambin et al. 2010,
Meentemeyer et al. 2012, Heard et al. 2015). Cairoche se veut donc intégrative de la valeur
écologique d'une tache d’habitat donnée. Pour coenpas deux approches, en plus de variables
relatives a la tache d’habitat, des variables deposition et de configuration du paysage calcusées
chapitre | ont été réutilisées et des mesures deemtivité ont été calculées pour chacun des 24 sit

d’échantillonnage.
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2 Variables calculées et traitement des données
2.1 Mesures de connectivité du paysage

Les mesures de connectivité a proprement parlé lss#es sur la théorie des graphes. Selon
cette théorie, des entités (individus, espéce,etathabitat,et sont définis comme des nceuds
pouvant étre connectés entre eux par des liensafbiéque, trophique, spatiaustc). J'ai considéré
les taches d’habitats permanents (boisé : forés, dtchaie) comme les nceuds des graphes (Keitt et a
1997). Les nceuds peuvent étre pondérés selondeacité. Celle-ci peut correspondre a la surface,
comme définie ici, mais elle pourrait corresponditeute autre valeur de pondération choisie comme
'abondance ou un indice de valeur d’habitat. Pdéterminer les liens des graphes, j'ai calculé des
chemins de moindre co(t entre les taches d’hapéanhanent sur la base d’'une carte de friction (ou
carte de colt) paramétrée pour chaque espece @uwin2000). Le chemin de moindre codt, entendu
comme le chemin ayant la plus forte probabilitéfréguentation entre deux entités spatiales, ici les
taches d’habitat permanent, est celui qui minimige pas la distance, mais le colt apparent cumulé

de déplacement (ou distance de co(t).

Par exemple, le colt de déplacement apparent pauespéce forestiere est supposé moindre
dans une haie que dans une culture, méme si glldéglace plus rapidement, car cette espece a
tendance a éviter les cultures tandis que les ImEasent constituer des refuges et/ou des zones de
recherche de nourriture providentielles. Le chedenmoindre co(t entre deux bois pour une telle
espéce correspondra au tracé du réseau de hagkssleourt entre les deux boisements et non a la

distance euclidienne entre les deux bois (Figure 1)

Ces chemins de moindre co(t sont considérés icinmndes estimateurs des distances
écologiques entre taches d’habitat permanent @asens ou ils sont les chemins le plus probablement
empruntés par un animal allant d’'une tache & utre.aDette approche nécessite de faire I'hypothése
que les animaux connaissent le paysage environpantui est raisonnable puisque I'échelle de
'analyse est celle du domaine vital. Des indicescdnnectivité simplement basés sur des graphes
construits avec des distances euclidiennes (1@),5® et 1 000 metres) ont été calculés en phrallé

pour permettre d’évaluer I'apport de cette méthode.

La théorie des circuits permet de calculer desadgsts de résistance, c’est-a-dire de prendre
en compte tous les chemins possibles entre detedathabitat et non seulement le moins colteux
(McRae 2006, McRae et al. 2008). Bien que donnamat mesure de connectivité plus réaliste a
I'échelle des populations (McRae et Beier 2007¢ ekt équivalente dans des paysages ayant une
organisation linéaire (Schwartz et al. 2014). Laezatelier étant constituée en grande partie des$ac
d’habitats organisées linéairement (fraction desylpes, haies disjointes), le tracé des chemins eu
mémes n’étant pas le sujet de I'étude et les calkétant beaucoup plus longs avec cette méthode, je

n'ai pas calculé de distance de résistance.
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Matrice peu colteuse
Matrice trés colteuse

d’habitat == Chemins de moindre cot

G Tache B watrice favorable ... Distances euclidiennes

Figure 1 : Schéma représentant le principe des chéns de moindre co(t.

Ce paysage comporte quatre classes d'occupatiosolu_es classes en vert sont favorables a I'espéce
considérée (par exemple des bois et des haies yrmurespéce forestiere), mais seules les tachessvert
foncées ont une surface suffisante pour étre céréssd comme des taches d’habitat. Les autres sldsda
matrice sont plus ou moins couteuses au déplacetesrinimaux de par leur différence d’attractieiéde
risque de mortalité (prairies, cultures). Ainsicleemin de moindre codt entre A et B passe par érie de
taches de matrice favorable et des courtes ditantmvers de la matrice peu codteuse. Celui éeeC
contourne la tache de matrice trés colteuse pataohe de matrice peu colteuse. Les distancesite co
entre A et B et entre B et C sont équivalentes,l@atistance parcourue en matrice défavorable lest p
grande entre B et C. A noter aussi que le chemimai@dre colt entre A et C passe par B dont laetse
ajoute un codt, méme s'il est faible. Les chemirs mioindre colt ne correspondent donc pas
systématiquement, et méme rarement (dans le cam dhatrice homogéne par exemple), aux distances
euclidiennes entre les entités.

Calculs des mesures de connectivité choisies

Plusieurs mesures de connectivité ont été utilisfiesde tester les différentes hypothéses de
travail. Chacune d’elle estime 'importance danségseau d’'un nceud ou d’'une composante (un sous-
réseau de nceuds) a lagquelle se rattache le siti papacité totale (ici la surface totale d’hatsita
permanents) atteignables dans le paysage due éud au un sous-réseau de nceuds. J'ai utilisé des
mesures de connectivité a I'échelle de I'ensembl@alysage basées sur des graphes construits avec
des liens bimodaux par seuillage (0 ou 1) ou priibtds (de O a 1). L’ «indice intégral de
connectivité » ou IIC est basé sur des graphestroitssavec des liens bimodaux : si la distance de
co(t est supérieure au seuil fixé, le lien N'est pEEalisé et si elle est inférieure a ce seuilsal@idien
est réalisé (Pascual-Hortal et Saura 2006). Surzome d'étude de surfack et pourn taches
d’habitat avec rjlle nombre de liens dans le chemin le plus couredas taches d’habitaetj, I'lIC

est définie d’'apres Pascual-Hortal et Saura (2p@6)

n oyn G4
=1 J=11+nlij

AL

1IC =
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Les liens pour le calcul de la « probabilité deramtivité » ou PC sont basés sur la probabilité
d’atteindre une tache a partir d’'une autre. Cattdabilité diminue avec la distance de colt selma u
loi exponentielle négative (Saura et Pascual-H@®8I7). Sur une zone d’étude de surfagceepour
n taches d’habitat avec une probabilité de déplanepjeentre les tachedsetj d’'une surfaces; eta,

la PC est définie d’apres Saura et Pascual-H@@dl{) par :

n n
i=1 Xj=1 Qi * Aj * Dyj

PC =
A

La dIIC et la dPC («différence d’indice intégrade connectivité » et « différence de
probabilité de connectivité ») sont des mesurexa®ectivité pour chague nceud basées sur la
différence d'lIC et de PC avec et sans le nceud fgmaur un nceud : dlIC = lICyae — ICitaei €t
dPG = PGowe — PGoulei). Elles peuvent étre décomposées en fractionsodeectivité relative aux
contributions des différents éléments du graphenétété calculées pour la dPC. D’apres Saura et

Rubio (2010), ces différentes fractions sont :

-La fraction intra nceud (« dPCintra ») qui esttiedaa la capacité du noeud focal (dPCintra
dPG pourk =i =j doncp; = 1).

-La fraction de flux du nceud (« dPCflux ») qui edative a la centralité liée a la quantité de

connectivité impliquant le nceud focal (dPCflexdPG pouri #j eti =kouj =Kk).

-La fraction de connectance (« dPCconnect ») quiespond a l'importance d'un nceud pour
connecter d'autres noeuds (dPCconneadPG pourk #i etk #j et k fait partie du chemin le plus

probable entré etj).

La signifiance de ces fractions est illustrée danfigure 2. Ces fractions sont liées de la

facon suivante :
dPCtotale = dPCintra + dPCflux + dPCconnect

J'ai également pris en compte la surface de leetddtbitat, la PC, I'lIC et la quantité de flux
(SF) de chaque composante (ou sous-réseau) altagineque site se rattache pour les graphes
paramétrés pour chaque espéce. Ces parametresipagirea I'échelle spatiale supérieure de celles

des nceuds, c'est-a-dire de la population ou destapopulation.

Les taches d’habitat favorables sont définies corde® surfaces homogenes permettant le
maintien et la reproduction des individus d’'une ydafion, et donc le maintien de cette derniere. En
pratique, peu d’habitats sont homogenes et beaud@gpeces utilisent différents habitats, soit pour
assurer différentes fonctions (par exemple destdtabde repos et des habitats de recherche de
nourriture), soit du fait de changements tempofpés exemple la hauteur de la végétation ou la

récolte de culture).
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dPCintra>0
\ dPCflux >0
. \ % dPCconnect = (
dPCintra> 0 \ / |
dPCflux=0 ™ dPCintra>0
dPCconnect =0 dPCflux >0
dPCconnect> 0

Figure 2 : Schéma des trois types de connectivit@PCintra, dPCflux et dPCconnect.

La dPCintra d'un nceud focal dépend de sa capatitéate de la tache d’habitat), donc par exempléRE,

= dPCintra. La dPCflux dépend de la probabilité de connexiomceud focal avec les autres nceuds et de leurs
capacités donc par exemple ici gRCPCintrg + PCflux,. La dPCconnect dépend de la quantité de noeuds que
le nceud focal permet de connecter donc par exei®C, = PCintra + PCflux, + PCconnegt On distingue
deux composantes : I'une encadrée en bleu et toestd’'un seul nceud)( et I'autre encadrée en vert. En
enlevanta, il y a une composante en moins. En enlebaihty a toujours deux composantes. En revanche, en
enlevantc il y a trois composantes, la composante verte@aesant divisée en deux (en vert clair et en vert
foncé). D’aprés Saura et Rubio (2010).Voir le tepaer plus de détails.

De plus, le domaine vital d'un individu peut s'éem sur plusieurs petites taches éparses
(Attuquayefio et al. 1986, Benhamou 1990). Poutecedison, toutes les taches d’habitat permanent
susceptibles d’héberger des micromammiferes ontpéses en compte comme taches d’habitat
favorables : la forét, les bois, les bosquets £thkeies. Cependant, certaines taches d’habitagravai
une taille ne permettant pas le maintien d’'une [agjmn de micromammiféres. Afin de réduire les
temps de calcul, qui augmentent exponentiellemest & nombre de nceuds, tout en considérant un
maximum de taches d’habitats favorables permangaitglonc procédé a une sélection des taches a
prendre en compte. Le plus petit domaine vitalogétfd'apres la littérature et de 262 m2 pour léamnu
sylvestreApodemus sylvaticugKikkawa 1964) et de 150 m? pour le campagnol satre Myodes
glareolus (Korn 1986), les deux especes les plus abondalates nos piéges (76,5% et 22,3% des
captures, respectivement ; Chapitre 1). Une surfageémale d’habitat de 250 m? pour définir une
tache d’habitat favorable semblait donc un bon comgs. Avec ce seuil, ont été pris en compte 2
749 ha d’habitats favorables constituant 3 819dadlde 0,025 a 212 ha) réparties sur une zone de
15 669 ha correspondant aux limites de la Zoneigktédrmorique avec, pour éviter les effets de

bordure, une zone tampon de 1 km limitée au nordipa voie rapide et a I'est par un fleuve.

Création des cartes de friction pour chaque espdeanicromammifere

Afin de calculer des chemins de moindre co(t poagoe espéce, il faut convertir des couches
d’occupation du sol en cartes de friction pour cleagspéce également. J'ai émis I'hypothése que
I'abondance relative de chaque espece est un pemxgsentatif de la fréquentation par celle-ciee ¢

différents habitats (Mateo-Sanchez et al. 20153. dafits ont ensuite été définis comme Il'inverse des
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abondances. Pour définir des colts pour chaquepation du sol, j'ai donc réalisé une recherche
exhaustive des publications portant sur la caplares différentes occupation du sol (Ouin et al.0200
Tattersall et al. 2002, Boyard et al. 2008, Vourethal. 2008). Le Tableau 1 résume les abondances
des deux espéces étudiées, et quelques autresddesgqdonnées étaient groupées, dans les différent

types d’occupation du sol d’intérét : bois, hajgsjries et cultures.

Tableau 1 : Résumé des études permettant une comperon d'abondances de micromammiféres
dans différents types d'occupation du sol.

Référence et unité Espece Occupation du sol Abondance Abondance relative
Boyard et al. 2008 Exp Appl Acafol As, Af & Mg Boisé 3.03 0.49
Individus pour 100 pieges As, Af, Cr, Mg & Sc Haies 1%. 1.00
As, Mar & Cr Prairie 1.50 0.24
Ouin et al. 2000 Agriculture, Ecosysems & EnvironineAs Haies 8.4 1.00
Individus pour 100 pieges Culture 2.1 0.25
Tattersall et al. 2002 J Appl Ecol As Boisé 722 1.00
Total des captures Haie 347 0.48
Prairie/fjachére 150 0.21
Culture 220 0.30
Mg Boisé 128 1.00
Haie 58 0.46
Prairie/fjachére 0 0.00
Culture 0 0.00
Vourc'h et al. 2008 Ann. N.-Y. Ac. Sc. As Boisé 16 0.73
Total des captures Haie 22 1.00
Prairie 4 0.18
Mg Boisé 32 0.70
Haie 46 1.00
Prairie 1 0.02

Ce tableau regroupe les données issues de latiitérpermettant de comparer les abondances denmaicmmiféres
dans différents types d'occupation du sol, en@sier des deuxespéces les plus capturées danaded'étude : le
mulot sylvestreApodemus sylvaticu@\s) et le campagnol roussaiyodes glareolugMg). Les autres espéces sont
Apodemus flavicolligAf) qui n'est pas présente dans notre site d&aiegssentiellement forestiedicrotus arvalis
(Mar), Crocidura russula(Cr) etSorex coronatugSc).

®Dans cette étude, les données d'especes sont goppeétype d'occupation du sol.

Les bois et les haies sont des habitats permapants abondances des deux espéces sont les
plus importantes. En plus de définir les tachesoitat, il leur est attribué un coefficient de fion

(ou un co0t) de référence égal a 1.

Les routes sont des milieux pauvres en ressoutaas les micromammiferes sont tres exposés
aux prédateurs. Elles sont donc des barrieres gaatment des micromammiferes (Rico et al. 2007).

Une étude a montré qu’il y avait 15 fois moins derece de capturer un campagnol roussatre de
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l'autre c6té d'une discontinuité d’habitat comme cimemin ou un sentier (Eskildsen 2010). Le
coefficient attribué a ce type d’occupation du asi donc de 15 pour les deux espéces, a défaut de
données sur le mulot sylvestre. La largeur desesoet leur fréquentation peut aussi modifier le
comportement des animaux vis-a-vis de ces occupatia sol. Les micromammiféres semblent étre
sensibles a la largeur des routes (Rico et al. 200&is pas au trafic, bien qu’'une augmentation de
celui-ci puisse augmenter leur taux de mortalitéizFCapillas et al. 2015). Leur représentationlesr
couches raster étant constante (pixels de 5 mgalsjllustre mal la diversité des largeurs detecet

de leur trafic. Afin de mieux représenter cetteatéon, les coefficients attribués aux routes oma

été choisis en fonction de leur importance seltBN, ce qui integre a la fois la largeur et le itraf
(chemins et routes d'importance de 5 : 15, rou@gbrtance de 4 : 30, route d'importance de 3 : 45,

route d’importance de 2 : 60 et route d'importadeel : 75).

L'abondance de mulots sylvestres en prairies etuétares est plus faible d'un facteur allant de
3 a 5 par rapport a I'habitat boisé. Les culturésamt pas des habitats favorables aprés les esgolt
tandis que les prairies peuvent étre utiliséestfahnée (Tattersall et al. 1997, Ouin et al. 2000
coefficient de 4 a donc été retenu pour les psaieteun coefficient de 5 pour les cultures, perambtt
ainsi de représenter une préférence des animaux ¢esl habitats permanents. Les campagnols
roussatres n'utilisent que tres peu les prairiela ehatrice agricole en général. Une étude a montré
gu’il y avait 15 fois moins de chance de captureraampagnol roussatre de l'autre coté d'une
discontinuité d’habitat comme un chemin ou un ser{eskildsen 2010). De ce fait, un coefficient de

15 a été attribué aux prairies et aux cultures oampagnol roussatre.

Les zones béties, bien que pouvant héberger desmammiferes (jardins, haies décoratives),
sont considérées comme défavorables. Il leur atéiéué un coefficient maximal arbitraire de 100.
Pour les surfaces en eau représentant différentéésegéographiques (étangs, rivieres et mares) do
I'effet de barriere sur les micromammiferes est paonu, le méme coefficient par défaut que pour les
zones baties a été retenu. L'ensemble des coeitficihoisis pour chague occupation du sol et chaque

espéce sont réesumeés dans le Tableau 2.

Paramétrage des distances de moindre co(t

Un autre élément important pour calculer des chendim moindre est la distance de co(t
gu’un individu d’'une espece donnée peut parcouwnirune certaine période (distance en termes de
colt de déplacement, c’est-a-dire la somme dess atd différentes occupations du sol traversées
durant ses déplacements pour une période donree)idtéresse a la distance parcourue sur une
période durant laquelle un animal est infectieuasrghdispersion donc). Cette période s’étend de
plusieurs semaines podt phagocytophilumBown et al. 2003, 2008), a plusieurs mois p8ur
burgdorferis.l. (Talleklint et Jaenson 1995, Humair et ab9,Richter et al. 2011).
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Tableau 2 : Récapitulatif des coefficients de frigbn choisis pour le
mulot sylvestre et le campagnol rousséatre.

Occupation du sol Coefficients pour I€oefficients pour le
mulot sylvestre campagnol roussatre

Foréts, bois, bosquets, haies et friches 1 1

Prairies et bandes enherbées 4 15
Cultures 5 15
Chemins et routes d'importance 5 15 15

Routes d'importance 4 30 30

Routes d'importance 3 45 45

Routes d'importance 2 60 60

Routes d'importance 1 75 75
Batiments et dépendances 100 100

Eau (rivieres, étangs et mares) 100 100

Pour calculer cette distance de co(t pour les mglgivestres et les campagnols rousséatres, les
données de deux publications ont été utilisées.doasées ont permis d’évaluer les probabilités de
déplacement par espece, en termes de distanqausigurs semaines en paysage agricole (Papillon et
al. 2002) et en paysage forestier (Kikkawa 1964k @istances n’augmentent que Iégérement avec le
temps, du fait de la forte territorialité de cepexes (Korn 1986). Des modélisations suivant une
distribution exponentielle négative des distancesatapture en fonction de la distance a la source,
sur trois a quatre mois d’animaux marqués (donmEedapillon et al.,, 2002) et de la distance
maximale entre les captures et les recaptures @spale deux a quatre mois (données de Kikkawa,
1964) ont permis d’estimer la distance médianeétdatement (distance ayant 50% de chance d'étre
parcourue par un individu). En paysage agricols, medélisations nous ont permis d’estimer une
distance médiane de 77 meétres pour les mulots |ybge et de 21 metres pour les campagnols
roussatres, et des distances maximales (avec obaljlité inférieur a 5%) de 487 pour les mulots
sylvestres et de 91 metres pour les campagnolséatas (Figure 3). En paysage forestier, les
distances médianes sont de 15 et 18 metres etistsncts maximales de 64 et 79 metres
respectivement pour les mulots sylvestres et lespagnols roussatres (Figure 4). Néanmoins, une
étude mentionne la recapture d'un mulot a 500 reédeela ou il avait été capturé et relaché aprés

seulement trois jours, montrant la grande moljldtentielle de cette espéce (Gassner et al. 2008).

Ces deux espéces présentent des distances deeépidcsimilaires en paysage forestier, mais
pas en paysage agricole. Cela est cohérent aveatilisation différente du paysage par ces deux
especes. Les mulots sylvestres utilisent davantageatrice agricole alors que les campagnols
roussatres restent cantonnés aux habitats boisés @ al. 2000). Il convient donc de mesurer la
connectivité du paysage pour chague espéce avediskesices de déplacement différentes. Les

parametres de calcul de connectivité fonctionratiedonc été calibrés sur ces données.
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Figure 3 : Estimation des distances de dispersiorudnulot sylvestre et du campagnol
roussatre a partir des données de Papillon et aRQ02).

Modélisation exponentielle négative de la prob#bilie recapture (estimée par le pourcentage dptteea
par rapport au nombre total de recaptures) de musldvestres (haut) et de campagnols roussatre} ¢na
fonction de la distance a la source. Les distaacg® et 95% de probabilité de recaptures cumulées s
données pour chaque modélisation. Les résultatsesiiude corrélation entre les vraies valeurs evéddsurs
modélisées sont donnés pour chaque mc

Pour le paramétrage des calculs des PC, une distengeférence pour une probabilité de 0,5 a
été choisie pour chaque espéce. Le choix de cetigabilité n'a pas d'influence sur les calculs,
puisque ce parametre sert uniquement a calibrerfametion exponentielle négative. La distance
médiane parcourue par les mulots sylvestres e #x100 metres. Cela signifie qu’il y a une chance
sur deux qu’un mulot sylvestre parcourt plus, ounsioque cette distance durant ses déplacements sur
quelques semaines. En termes de codt, pour dds pizé métres, cela correspond a un déplacement
de 20 pixels dans un habitat favorable (colt deCjte distance correspond donc a une distance de
colt (ou un colt apparent cumulé€) de 20 unitésafaie / résolution x colt: 100/ 5 x 1 = 20). Be |
méme facon, la distance choisie pour les campagooksatres est de 25 metres, soit une distance de
colt de 5 unités (5 pixels de codt 1). Pour I'll€,seuil choisi pour les mulots sylvestres est une
distance de codt de 100 unités (500 métres d’ndbiarable) et pour les campagnols roussatres une
distance de codt de 20 unités (100 metres d’hdbivatrable).

Pour les mesures bimodales (lIC), des graphes téntanstruits avec les distances de codt

choisies pour chaque type de paramétrage. Les asedarconnectivité probabilistes (PC) reposent sur
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des graphes générés avec une distance de colOden28s, ce qui correspond a une distance d'un
kilometre d’habitat favorable. L'occupation du il les graphes générés sur la base des distances
euclidiennes entre tache d’habitat et avec les oieede moindre codt selon I'approche probabilistes

sont illustrés sur une portion de paysage dangla¢5.
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Figure 4 : Estimation des distances de dispersionudmulot sylvestre et du campagnol
roussatre a partir des données de Kikkawa (1964).

Modélisation exponentielle négative de la prob#bilie recapture (estimée par le pourcentage dptteea
par rapport au nombre total de recaptures) de mglgvestres (haut) et de campagnols roussatre} ¢oa
fonction de la distance maximale aux précédentptuces. Les distances a 50% et 95% de probabiité d
recaptures cumulées sont données pour chaque swit#li Les résultats du test de corrélation eletse
vraies valeurs et les valeurs modélisées sont domodr chaaue modé

L’occupation du sol utilisée est un de fichier denfes fournie par la Zone Atelier Armorique
issu d’une interprétation de photos aériennes prise 2012, le réseau de haie a été extrait d’'une
couche raster obtenue par un traitement de dorsaelitaires de 2010 (Gil-tena et al. 2014) et le
réseau routier est issu d'une couche polyligne$I@&. Les rasters de colt ont été générés sous
ArcMap (ArcGIS 10.3.1 for Desktop, Esri®). Les adkcde chemin de moindre co(t et les mesures de
connectivité ont été réalisés avec Graphab 1.28.nhesures de connectivité (multipliées pdr ¢ar
initialement trés faibles du fait du grand nombeendeuds et difficile a utiliser directement) onfiren
été associées avec ArcMap a chacun des 24 sitpiédeage géoréférencés, correspondant a des

fragments de forét, des bois ou des haies.
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Figure 5 : Occupation du sol et graphes générés avdifférents paramétrages.

A partir des différents codts attribués a chaqueupation du sold), des chemins de moindre codt ont

été calculés pour définir les liens des graphes [gomnulot sylvestre et pour le campagnol rouss@tet
d). En utilisant les distances euclidienni} on constate que tous les nceuds a moins de i&06s de
distance sont connectés de facon directe. Avepdesmétrages pour le mulot sylvesteg (e graphe

ressemble a premiére vue a celui généré avecdsdes euclidiennes, cependant le nombre dedins
réduit, ceux-ci ne sont pas toujours rectilignelest connections passant par d'autres nceuds sont
privilégiées. Avec les paramétrages pour le camplagiussatred), le nombre de liens est nettement
réduit, ceux-ci relient uniquement les portions lies ou de bois proches et des sous réseaux

apparaissent. La légende présente les différefasses d’occupation du sol et les classes de dest@da

co(t des lies. Voir le texte pour plus de déta
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2.2 Analyses statistiques

J'ai utilisé les données d’abondance et de reckedtgents infectieux des deux premiéres
années de capture : printemps et automnes 201P1& Rour les micromammiféres et des deux
printemps seulement pour les nymphes. Pour lesisidtal’acquisition de ces données, je renvoie le
lecteur a la partie Matériels et Méthodes de lasdh&’ai aussi utilisé des données de structures
paysagéres dans une zone tampon de 250 metresui@btan Chapitre | : la proportion de surfaces

boisées, la longueur d’écotones habitat boiséiprairie ratio périmétre/surface d’habitat boisé.

Jai utilisé les données collectées au niveau de diétude, c’est-a-dire du transect de
piégeage de micromammiferes, et des un ou deusetcérde collecte de tiques qui leur sont associés.
J'ai groupé les données sur deux ans afin d’avoir meilleure représentation de chaque site. Les
analyses ont été faites pour chaque agent infegti@uphagocytophilumet B. burgdorferi s.I. B.
burgodorferi s.s etB. afzelii et co-infections) séparément. J'ai analysé lesgbe@éces des mulots

sylvestres, des campagnols roussatres et des dpeges combinées en plusieurs étapes.

J'ai d’abord la corrélation entre les abondancds®prévalences des deux espéces avec des
tests de Spearman (tests de Shapiro-Wik : p <.QJG%)ensuite comparé les prévalences entre ébrét
paysage agricole et entre espéces avec des teSts’diDans les étapes suivantes, les prévalemtes o
été modélisées avec des modeles linéaires gémddrglis M) suivant une loi de distribution binomiale
en fonction des variables de différentes catégoridss variables biotiques, des variables de

composition et de configuration paysageére et deablas de connectivité (Tableau 3).

Pour chaque catégorie de variables, j'ai d’aborl@v'effet de chaque variable séparément.
J'ai testé la corrélation des variables par des s Pearson multiples. Pour identifier les meilie
variables de chaque catégorie et évaluer leurdseffenjointement, des modeles a régressions
multiples ont été construits avec les variableniSaatives. Lorsque des variables étaient corsslée
nombre de variables pouvant étre incluses danso@ecla a été limité au nombre de groupes de
variables pouvant étre considérés indépendantmddgle le plus parcimonieux a été sélectionné sur
la base des AlCc. La significativité des variabietenues a été calculée par une ANOVA de type Il
Le cas échéant, pour comparer plusieurs modekisutjlisé des ANOVAs. La variance expliquée
(Vexpliqued POur chague modele a été estimée par le rapmoft diéviance du modele considéré

(Destimeg Sur la déviance du modele nul,(k) selon la formule :
Vexplique’e =1 — Destimée/ Dnuite
Avec :
D = —2 * log(Variance,,;p4z1¢)

J'ai d’abord testé I'effet des variables biotiquesis j'ai testé I'effet des variables relatives a

la tache d’habitat et au paysage dans une zoneotaahp 250 meétres. Ensuite, j'ai testé I'effet des
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variables de connectivité au niveau des tachesbiddtaselon les distances euclidiennes, selon les
chemins de moindre co(t pour chaque espece, puitefté I'effet des variables de composante. Les
mesures de connectivité, comme la surface et lem@ktes des taches d’habitat, présentaient des
distributions sur-dispersées. Pour pallier & cgllas ont été log-transformées (y = log(x) ou yg(k

+ 1) pour les dPCc pouvant comprendre des zérablg@u 3).

Tableau 3 : Résumé des variables testées dans cedtade par catégorie.

Variables Abréviation  Unité Tran.sfor- Minimum Moyenne Maxmum
mation
Variables biotique
Abondance de mulos sylvestres N.As Individu 2 19 41
Abondance de campagnols roussatres N.Mg Individu 1 6,13 15
Somme de N.As et N.Mg N.As&Mg Individu 3 25,5 45
Ratio N.Mg / (N.As + N.Mg) Mg/As&Mg Fraction 0,05 0,252 0,538
Richesse spécifique d'hotes N.sp Entier 2 2,33 4
Abondance de nymphedxdidesricinus  N.ny Individu 0,25 20,0 87,5
Prévalence des nymphes.dicinus p.ny Fraction 0 0,022 0,200
Produit de N.ny xp.ny N.ny+ Individu 0 0,365 2,14
Variables de composition
et de configuration
Surface de la tache (capacité du nceud) surf m? log(x) ,48 6 11,2 14,6
Périmetre de la tache peri m2 log(®) 5,08 7,93 10,31
Proportion de bois (zone tampon de 250 m) bois % 1,00 2,04 100
Ratio périmetre/surface bois (idem) para m' 90 513 1367
Longueur d'écotones (idem) ecol m 0 1125 3993
Variables de connectivité (tache)
Basée sur les distances euclidiennes
dPCflux (25, 50, 100 et 250 m) dPCf.dist Sans log(x),09/32,05 5,09/6,23 12,3/12,5
dPCconnect (25, 50, 100 et 250 m) dPCc.dist Sans Hap(x 0,00 0,623/2,78 3,89/10,4
dPCtotale (25, 50, 100 et 250 m) dPCt.dist Sans Jog¢r,00/-1,81 6,17/6,62 12,7/12,7
dlIC (100, 250, 500 et 1 000 m) dliC.dist Sans log(x)2,76/0,97 6,52/8,26 12,8/12,5
Basée surles chemins de moindre codt
dPCfluxAs (20 unités de codt)/Mg (5) dPCf.sp Sans (¥pg -2,81/-10,8 5,63/2,03 12,3/10,2
dPCconnect As (20 unités de co(t)/Mg (5) dPCc.sp sSarog(x+1) 0,00/0,00 1,05/0,01 7,98/0,11
dPCtotale As (20 unités de co(t)/Mg (5) dPCt.sp Sandog(x) -2,01/-3,20 5,99/6,52 12,8/12,8
dlIC As (100 unités de codt)/Mg (20) dliC.sp Sans  (¥g -2,49/-358 7,26/6,00 12,8/12,8
Variables de connectivité (composante)
Basée sur les chemins de moindre codt
Surface de composante As/Mg surf.comp m? log(x) 828/6,14,8/11,4 16,5/14,8
Périmétre de composante As/Mg peri.comp m log(x) 6,68/512,0/8,18 13,2/10,6
PC de composante As/Mg PC.comp.sp Sans log(x) -9,00/-243/-1,98 6,08/4,56
IIC de composante As/Mg lIC.comp.sp  Sans log(¥) -810F 3,32/-1,94 6,98/4,68
Fluxde composante As/Mg fluxcomp.sp  Sans log(x 10,88/ 15,8/5,89 18,1/13,8

Nombre de nceuds par composante As/Mg N.noeuds.sperEntilog(X) 1,61/0,00 5,68/0,61 6,76/2,20

Pour le détail du calcul des variables voir le¢eRs pour les variables calculées avec les paraméhoisis
pour le mulot sylvestreApodemus sylvaticy®t Mg pour le campagnol rousséatiypdes glareolul
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Enfin, pour identifier les catégories de variabd¢sau sein de chaque catégorie, les variables
les plus pertinentes, j'ai réalisé une sélectiomdeéle sur toutes les variables significatives<eOpl.
Je n’ai pris en compte qu’'une variable par groupeatiables corrélées a la fois. Le modéle le plus
parcimonieux a été sélectionné sur la base des.Al@Qus les calculs statistiques ont été réalisas so

R avec les librairies « MuMIn », « car », « MASSopscl » et « psych ».

3 Résultats

Au total, 20 et 15 mulots sylvestres sur 451 tefte43 et 3,33%) et 20 et 10 campagnols
roussatres sur 147 testés (13,6 et 6,80%) se sénésapositifs en PCR, respectivement paur
phagocytophilunet B. burgdorferis.l.. La prévalence pout. phagocytophilumétait plus de trois fois
plus importante (15,7% contre 4,64% : p% Chi2 = 13,5) pour les campagnols roussatres que p
les mulots. En revanche, les prévalenceB.dmirgdorferis.l. ne différaient pas significativement (p =
0,111, Chiz = 2,53) entre mulots et campagnolsy Hvait une corrélation entre I'abondance de
campagnols roussatres positifs et de mulots sybggtositifs pouA. phagocytophilum(p = 0,038),
mais pasB. burgdorferis.l. (p = 0,236). Il n'y avait aucune corrélatientre les prévalences des deux

especes (p > 0,05).

La prévalence @&. phagocytophilundes mulots sylvestres en paysage forestier n’ptest
significativement différente de celle en paysagecate (6,43% et 3,46% respectivement ; p = 0,257,
Chiz = 1,28). A linverse, la prévalence des canmmdg roussatres pour ces bactéries était
significativement plus importante en paysage foeesu’'en paysage agricole (32,0% et 5,19%
respectivement ; p = 0,002, Chiz = 9,95). Cettdéddhce n’est cependant pas significative en
combinant les deux espéces (12,2% et 3,86 respewivt ; p = 0,257, Chi2 = 1,28). Les prévalences
de B. burgdorferi s.l. des deux especes ensembles ou séparéesféraielit pas significativement

d’'un paysage a l'autre (p > 0,1).

3.1 Influence des variables biotiques et abiotiquessur les prévalences dnaplasma

phagocytophilum

L'ensemble des résultats des sélections de modelgsévalence &. phagocytophilunsont
résumés dans le Tableau 4. Les résultats sont gopoé@r chaque espece hbdte séparément et
ensembles. Les valeurs de p de la comparaisorappont au modéle nul par ANOVA et les pseudo-

R2 de chaque modeéle sont données.
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Influence des variables biotiques sur les prévalead’ Anaplasma phagocytophilum

La prévalence @&. phagocytophilum des mulots sylvestres était significativement
positivement influencée par le ratio de campagrmissatres sur le nombre total de rongeurs capturés
(p = 0,044). Le modeéle a régression multiple lesgdarcimonieux, c’est-a-dire avec le plus bas AlCc,

ne retient que cette variable.

La prévalence & phagocytophilumdes campagnols roussatres était significativement
positivement influencée par leur abondance (p 49),@t la richesse spécifique de la communauté (p
< 10%. La richesse spécifique et I'abondance cumulé&edeeix espéces d’hdtes ont été retenues dans

le modeéle a régression multiple le plus parcimanigu< 10* et p = 0,075 respectivement).

La prévalence @&. phagocytophilumdes deux espéces combinées était positivement
influencée par 'abondance des campagnols roussfire 10°), le ratio de campagnols roussatres
dans la communauté de micromammiféres (p = 0,d82)chesse spécifique d’hdtes (p <Lt
significativement négativement influencée par liatdance moyenne de nymphes (p = 0,011). Le
modeéle & régression multiple le plus parcimoniesmprend la richesse spécifique d’hétes (p )10

I'abondance de campagnols roussatres (p = 0,0T@pbendance moyenne de nymphes (p = 0,059).

Influence des variables de composition et de coofggion du paysage sur les prévalences

d’Anaplasma phagocytophilum

La prévalence &. phagocytophilundes mulots sylvestres était influencée significatient
négativement par la longueur d’écotones habitatéprairie (p = 0,031). Le modéle a régression

multiple le plus parcimonieux ne comprend que catéble.

La prévalence & phagocytophilumdes campagnols roussatres était significativement
influencée par toutes les variables relatives tathe d’habitat et au paysage (p <)JLElles sont
cependant toutes corrélées (relations positivesgpguort aux autres variables ; p < 0,05), excepige
ratio périmétre-surface d’habitat boisé et la lagud’'écotones habitat boisé-prairie (p = 0,108). L
modéle a régression multiple le plus parcimonieom@rend uniquement le ratio périmetre-surface

d’habitat boisé qui avait un effet négatif sigrafié (p < 10°).

La prévalence &. phagocytophilundes deux espéces était significativement influerpar
toutes les variables paysagéres (p €)1Qe modéle le plus parcimonieux retient la longue
d’écotones habitat boisé-prairie (p = 0,010) eate périmetre-surface d’habitat boisé (p = 0,04u8)

ont des effets négatifs sur la prévalence des mignamiféres.
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Influence des variables de connectivité du paysager les prévalencesd’ Anaplasma
phagocytophilum

Toutes les mesures de connectivité basées sdistesices euclidiennes ou sur les chemins de
moindre codt étaient significativement corrélééds surface de la tache d’habitat (p <*# R2 > 0,8),
exceptées les dPCc. Néanmoins, aucune dPCc neavéste avoir un effet significatif sur les
prévalences @&. phagocytophilunde chacune des deux espéces de rongeurs. ParmoéiEdes de
prévalence des mulots sylvestres en fonction deablas de connectivité, seul le modéle prenant en
compte la dIIC a 1 000 métre (p = 0,062) était lmeil que celui prenant en compte la surface de la
tache d’habitat (p-ANOVA < T9).

Tableau 4 : Résumé de la sélection de modéle de padence dAnaplasma
phagocytophilum
Modéle de prévalence N maxvaf  Modeéle le plus parcimonieux (effet) p-ANOVAb pseudo-R?2

Variables biotiques 5
Prévalence As 2 Mg/As&Mg (+) 0,039 0,122
Prévalence Mg 2 N.As&Mg (+) + N.sp (+) <10° 0,421
Prévalence As & Mg 4 N.Mg (+) + N.sp (+) + N.ny (-) <10’ 0,468

Variables de composition

et de configuration 2
Prévalence As 2 ecol () 0,046 0,140
Prévalence Mg 2 para (-) <10° 0,409
Prévalence As & Mg 2 ecol (-) + para (-) <10* 0,375
Variables de connectivité 5
(tache)
Prévalence As 1 dlIC.1000 (+) 0,069 0,105
Prévalence Mg 1 dIIC.500 (+) <10° 0,316
Prévalence As & Mg 2 dIIC.As (+) <10* 0,250
Variables de connectivité 2
(composante)
Prévalence As 1 PC.comp.Mg (+) 0,093 0,087
Prévalence Mg 2 N.nceuds.As (+) 0,007 0,317
Prévalence As & Mg 2 PC.comp.Mg (+) <10° 0,232
Toutes catégories 10
Prévalence As 5 N.Mg (+) +ecol (-) 0,026 0,240
Prévalence Mg 5 N.As&Mg (+) + bois (+) <10° 0,696
Prévalence As & Mg 7 N.Mg (+)+N.sp (+)+paraHecol(-) < 10° 0,626

Voir le Tableau 2.1 pour la signification des vhlis et le texte pour les détails de la procédaere d
sélection de modele. As : mulot sylvestrApgdemus sylvatic)®t Mg : campagnols roussatres
(Myodes glareolu}

# Nombre maximal de variables significatives norréées pouvant étre incluses dans le modéle
® Valeur de p de TANOVA de comparaison du modelenadéle nu
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La prévalence @& phagocytophilumdes campagnols roussatres était significativement
influencé par les mesures de connectivité dPCftudPEtotale (p < 1f). Le plus parcimonieux était
celui avec la dPCf & 50 unités de colt (p €)1Ce modéle était significativement meilleur qetutc
avec la surface de la tache d’habitat (p-ANOVA B02).

Au niveau des composantes, c'est-a-dire pour leahlas calculées pour chaque sous-réseau
de tache d’habitat permanent auquel se rattachquehaite, plusieurs variables avaient un effet
significatif. La surface, le périmetre, I'llC et RC avec les parametres pour chaque espéces ansi q
la somme des flux et le nombre de taches d’hapitat le mulot sylvestre avaient chacun un effet
positif significatif sur les prévalences des canmudg roussatres (p < TP Le modéle le plus

parcimonieux contenait le nombre de taches d’hapdar le mulot sylvestre (p < TP

La prévalence &. phagocytophilundes deux espéces était influencée par les medeares
connectivité dPCflux, dPCtotale et dIIC pour chadistance euclidienne et pour les paramétres pour
chaque espéce (p < i@xcepté la dPCflux des campagnols roussatreslaquelle p = 0,002) et la
dPCconnect a 250 metres (p = 0,031). Parmi ceslemdeelui avec la dIIC calculée avec les chemins
de moindre colit paramétrés pour les mulots sykesétait le plus parcimonieux (p < Oet

significativement meilleur que les autres modéeAOVA < 10°).

Au niveau des composantes, plusieurs variableseaivain effet significatif. La surface, le
périmétre, I'lIC et la PC des composantes iderg#fi@vec les paramétres pour chaque espéces ainsi
que la somme des flux et le nombre de taches ddtadvec les parametres pour le mulot sylvestre
avaient chacun un effet positif significatif sus Iprévalences des micromammiféres (p )10e
modele avec la PC de composante paramétrée poucaempagnols roussatres était le plus
parcimonieux (p < 18) et significativement meilleur que celui avec laface de la tache d’habitat (p-
ANOVA = 0,006).

Modeles multi-catégories des prévalencednaplasma phagocytophilum

Parmi les modeles prenant en compte toutes legyaréeé de variables, le modéle de
prévalence dA. phagocytophiluntes mulots sylvestres le plus parcimonieux congitexeulement la
longueur d’écotones habitats boisés-prairie (p 3@, qui avait un effet négatif et 'abondance de

campagnols roussatres (p = 0,068) qui avait un péfsitif.

Le modele de prévalence Ad’ phagocytophilumdes campagnols roussatres le plus
parcimonieux incluait 'abondance de micromammi$ée < 10°) et la proportion de bois dans une

zone tampon de 250 métres (p <)1ui avaient chacune un effet positif.

Le modele de prévalenceAd’ phagocytophilundes deux especes ensembles incluait, d’une

part, 'abondance de campagnols roussatres etlesse spécifigue d’hétes qui avaient un effet
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positif, et d’autre part, la longueur d’écotoneditet boisé-prairie et le rapport périmetre surface

d’habitat boisé qui avaient un effet négatif (Fey6).
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Figure 6 : Prévalences dAnaplasma phagocitophilundes micromammiféres en fonction des
variables retenues dans le modéle le plus parcimanix.

Prévalence &. phagocitophilundes mulots sylvestres et des campagnols rous&tsesnbles en fonction
(@) de l'abondance des campagnols roussatrefs,dé la richesse spécifique d’hétes) (du ratio
périmetre/surface d’habitat boisé (forét, bois @ieh) et d) de la longueur d’écotone surface boisé-prairie.
La courbe logistique est tracée selon les paramétmemodeéle a régression multiple et la valeur dstp
donnée (en rouge et trait plein quand significaff < 0,05).

3.2 Influence des variables biotiques et abiotiquesir les prévalences d8orrelia burgdorferi s.|.

L’ensemble des résultats des sélections de modelgsévalence dB. burgdorferis.l. sont
réesumés dans le Tableau 5. Les résultats sont slopoér chaque espéce hbte séparément et
ensembles. Les p value de la comparaison par ragpanodéle nul par ANOVA et les pseudo-R2 de

chaque modele sont donnés.

Influence des variables biotiques sur les prévaleadeBorrelia burgdorferi s.l.

Les prévalencede B. burgdorferis.l. des mulots sylvestres et des deux especesnbles

n'étaient influencées par aucune variable biotigme> 0,1). Seule la richesse spécifique de la
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communauté d’hétes présentait un effet négatif ifsogiif (p = 0,045) sur les prévalences des

campagnols roussatres.

Tableau 5 : Résumé de la sélection de modele de pafence deBorrelia
burgdoreferi sensu lato.

Catégorie N maxvaf Modele le plus parcimonieu]a-ANOVAb pseudo-Rz?

Variables biotiques 5
Prévalence As 0
Prévalence Mg 1 N.sp () 0,087 0,233
Prévalence As & Mg 0

Variables de composition

et de configuration 2
Prévalence As 1 ecol (-) 0,124 0,174
Prévalence Mg 1 para (+) 0,053 0,199
Prévalence As & Mg

Variables de connectivité 5

(tache)
Prévalence As
Prévalence Mg 2 dllC.1000 (-) 0,036 0,258
Prévalence As & Mg

Variables de connectivité 1

(composante)
Prévalence As 0
Prévalence Mg 1 PC.comp.Mg (-) 0,082 0,176
Prévalence As & Mg 0

Toutes catégories 10
Prévalence As 1 ecol (-) 0,124 0,174
Prévalence Mg 3 N.sp (-) + para (+) 0,055 0,438
Prévalence As & Mg 0

Voir le Tableau 2.1 pour la signification des vhlis et le texte pour les détails de la
procédure de sélection de modéle. As : mulot syfessApodemus sylvaticy®t Mg :
campagnols roussatredyodes glareolu}

® Nombre maximal de variables significatives norré&ées pouvant étre incluses dans le
modéle final.

® Valeur de p de TANOVA de comparaison du modélenadeéle nu

Influence des variables de composition et de couofgfion du paysage sur les prévalences de

Borrelia burgdorferi s.I.

La prévalencale B. burgdorferis.l. des mulots sylvestres apparait influencéatégment
par la longueur d’écotones habitats boisés-pr§irie 0,099), par la surface de la tache d’habjiat (
0,069) et par la proportion d’habitat boisé (p £71). En revanche, elle semblait influencée

positivement par le ratio périmétre surface d'tetbiboisé (p = 0,064). Le modele le plus
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parcimonieux ne retient que cette derniére varidbleonfiguration. La prévalence des deux especes

ensembles n’était expliquée par aucune variabteqg).

Influence des variables de connectivité du paysageles prévalences dgorrelia burgdorferi s.I.

La prévalence deB. burgdorferis.l. des mulots sylvestres n’était influencée pacune
variable de connectivit¢ (p > 0,1). La prévalenas campagnols roussatres était influencée
significativement négativement par les dIIC depbes avec des seuils de 500 et 1 000 métres (p =
0,035 et p = 0,042 respectivement). Le modele us parcimonieux était celui avec la dlIC & 1 000

métres (F). La prévalence des deux espéces ensemdlait expliquée par aucune variable (p > 0,1).

Les prévalences des mulots sylvestres et des depeces ensemble n'étaient pas
significativement influencées par les variables ammposantes (p > 0,1). La prévalence des
campagnols roussatres était négativement influgpaéka surface des composantes (p = 0,086), la PC
(p =0,082) et I'lIC (p = 0,084) des composantetenbes avec les parametres fixés pour cette espéce.
Le modéle le plus parcimonieux retient le PC de mosante pour les campagnols rousséatres avec une
tendance d’effet négatif (p = 0,082).

Modeles multi-catégories des prévalencesBierelia burgdorferi s.I.

La prévalence des mulots sylvestres était uniquénige & la longueur d’écotones habitat

boisé-prairie, bien que non significativement (Fegid d).

Le modéle de prévalence de campagnols rousséatpsd parcimonieux inclut uniguement la
richesse spécifique (Figure 7 a) et le ratio périetsurface d’habitat boisé (Figure 7 b) qui agisse

respectivement de fagon négative et positive.

Aucune variable n'avait d’effet significatif sursigrévalences dB. burgdorferis.l. des deux

especes combinées (p > 0,1).

4 Discussion

Nous avons testé leffet d'un large éventail deialdes sur les prévalences des
micromammiféres de deux agents infectieux transpais les tiquesA. phagocytophilumet B.
burgdorferi s.I. parmi lesquelles des variables biotiques, \dg&bles locales de composition et de
configuration du paysage dans une zone tampon@en2fes autour des sites d’'étude et des variables
de connectivité du paysage a I'échelle de la zoéride. Chaque agent infectieux se distinguait par
un patron spatial différent, traduisant une écdadgijifférente. Les modeles les plus parcimonieux

(résumés dans le tableau 6) de prévalences dessdpages de rongeurs dominantes prises ensemble,
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permettent d'expliquer prés de deux tiers de laiamae de prévalence observée polr
phagocytophilumalors gu’aucune variable n’'a été retenue pouriguel les prévalences dg.

burgdorferis.I..
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Figure 7 : Prévalences d®orrelia burgdorferi sensu latodes mulots sylvestres et des
campagnols roussatres en fonction des variables egtues dans les modeéles les plus
parcimonieux.

Prévalences dB. burgdorferis.l. des campagnols roussatres en fonct@ré la richesse spécifique d’hétes,
(b) du ratio périmétre/surface d’habitat boiséatde la dIIC avec un seuil de 1 kilomeétre (log-sfammée,
non retenue dans le modele le plus parcimoniedXi)ede la prévalences d& burgdorferis.l. des mulots
sylvestres en fonction de la longueur d’écotonéaserboisé-prairie. La courbe logistique est tresaden les
paramétres du modéle a régression multiple le gnsimonieux & etb) ou a régression simple étd) et la
valeur de p est donnée (en rouge et trait pleimdjliaffet est significatif a p < 0,05).

Prévalence dAnaplasma phagocytophilum

Les principales variables permettant d’expliques prévalences A phagocytophilumdes
micromammiféres sont I'abondance de campagnolssées (prés d’'un quart des captures), la
richesse spécifique d’hotes, la longueur d’écotuagitat boisé-prairie et le rapport périmétre/stefa
d’habitat boisé. L'effet de I'abondance des campégmoussatres peut s’expliquer par la forte
compétence de cette espece comme réservoir dexcesieés (Bown et al. 2003). Les fortes densités

de cette espéce peuvent donc amplifier la cirardadies bactéries (hypothése 1).
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Tableau 6 : Résumé de l'effet de chaque variable tenue dans les modeles de prévalence
multi-catégories.

Agents infectieux Anaplasma phagocytophilum Borrelia burgdorferi.
Rongeur As Mg As & Mg As Mg As & Mg
Variables

Abondance de campagnols roussatres  (+) +

Abondance de micromammiféres +++

Richesses spécifique de micromammiferes + -

Proportion de bois +++

Longueur d'écotones habitat boisé-prairie - - O]

Ratio périmétre/surface d'habitat boisé () ()

Le signe indique le sens de leffet, le nombreigeesindique le niveau de significativité (+/-phh = 0,05 ; ++/--:
alpha =0,01; +++/--- : alpha = 0,001 ; et en p#nese lorsqu'il s'agit d'une tendance : 0,1 0@5). As :
Apodemus sylvaticyd/g : Myodes glareoluet As & Mg : les deuxespéces de rongeurs enssmble

La richesse spécifique était associée a de plus fmévalences &. phagocytophilumCe
résultat doit étre interprété avec prudence, cayalmame des richesses spécifiques observées ici est
réduite : deux espéces sur dix-sept sites, trgi8ees sur six sites et a quatre espéces sur usiteul
Alors que deux especes étaient largement dominante$ensemble des sites, les fortes richesses
spécifiques, trois ou quatre espéces, sont dues méksence d'une musaraigne couronrigergx
coronatu$ ou d'un campagnol agrest®licrotus agrestis Ces deux espéces étaient présentes sur le
site ayant la plus forte prévalence (11/30 indisidsoit 26,7%), dans une parcelle en régénération
forestiere (CF-LM-094).

Le r6le de la musaraigne commurgofex araneyscomme réservoir de ces bactéries a déja
été démontré (Bown et al. 2011). La musaraigne a@m@e, dont deux individus sur trois étaient
positifs, et qui est phylogénétiguement trés prodaela musaraigne commune (ces deux espeéces
n’étant différenciées que depuis 197Bleylan et Hausser 1978, Fumagalli et al. 199@urit
contribuer également a la circulation de ces bmstéta dominance des deux espéces de rongeurs
produit probablement un biais de capture par stdarades pieges et marquage olfactif qui peut

induire une sous-estimation de 'abondance de raiggees.

Les prévalences A. phagocytophilumpour le campagnol agreste, espéce tres compétente,
peuvent étre forteBown et al. 2008, 2009, 2011, Hartelt et al. 20@H)tte espece moins forestiere
que le campagnol rousséatre affectionne les pascefierégénération forestiere (strate herbacée Ydense
ou les deux espéces peuvent étre en sympatrieyghi 1977). Elles peuvent donc partager des
parasites et des agents infectieux. La encore fairdmce des mulots sylvestres et des campagnols
roussatres au cours de nos échantillonnages adpirdrune sous estimation de leur réelle abondance

dans le milieu.

Bien que les musaraignes couronnées et les campaagrestes aient été exclus des analyses,

on peut supposer que l'effet positif de la richesgécifique observé est d{, du moins en partia, a |
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présence de ces espéces (hypothése 3). Cellegplifi@maient la circulation des bactéries en agissa
comme des hotes de « sauvetage » (Ostfeld et Ke@6i@0, Gilbert et al. 2001, LoGiudice et al.
2003). On peut également supposer que la réceéptidtces espéces, en particulier la musaraigne

couronnée, en fait de bons indicateurs de la peéseées bactéries dans I'écosysteme.

Les variables relatives a la configuration du pggsda longueur d’écotone bois prairie et le
ratio périmétre/surface d’habitat boisé ont chacume effet négatif sur les prévalencesA.d’
phagocytophilumElles sont par ailleurs de meilleurs prédictaigs prévalences de ces bactéries que
les mesures de connectivité. Bien que cela metmah I'ensemble des hypotheses de travail
concernant la connectivité du paysage (hypothésdes) interprétations du rbéle du paysage sur les

prévalences de ces bactéries peuvent étre faites.

Le ratio périmétre/surface d’habitat a un effet atdgsur les prévalences des campagnols
roussatres et des deux espéces combinées, sugg@érefiet négatif de la fragmentation de I'habitat
des hétes, principalement du campagnol roussatrdairculation des bactéries. La fragmentation
d’habitat, en réduisant la taille des populatioascdmpagnols roussétres, bien qu’en augmentant leur
abondance locale (Chapitre Michel et al. 2006), augmenterait le risque distion des agents
infectieux (Guivier et al. 2011). Les prévalencescdtte espéce étaient d’ailleurs plus importagtes
forét, ce qui a également été mis en évidence paffet positif de la proportion surface boiséesdan

une zone tampon de 250 métres autour du site.

Ni I'isolement des populations de cette especeqaog par la fragmentation de son habitat,
réduisant leur diversité génétique et augmentamt $ensibilité aux agents infectieux (Paillat et al
2000, Guivier et al. 2010a), ni la réduction deidaesse spécifique, attendue dans des tachesitdthab

isolées, ne semblent compenser 'augmentationsduei d’extinction des bactéries.

La longueur d’écotones habitat boisé-prairie a fiat enégatif sur les prévalences de ces
bactéries, en particulier sur celles du mulot sstiee Dans les paysages avec beaucoup d’écoteses, |
mulots sylvestres utilisent probablement davantdge habitats ouverts, réduisant ainsi la
superposition de leurs domaines vitaux et le partdg terriers avec les campagnols roussatres
(Fitzgibbon 1997, Tattersall et al. 2001). Les nwilgylvestres ne rencontreraient donc pas la méme
fraction de la communauté de tiques que les cangiagussatres, réduisant ainsi leur risque
d’infection. De plus, la longueur d’écotones a dietepositif sur 'abondance de mulots sylvestres
(Chapitre 1). Il se peut donc qu’il y ait une dibnt de ces agents infectieux par les mulots sylgsst

dans les paysages comportant davantage d’'écotones.

L'abondance théoriqgue de nymphes infectées dtinus a l'affut n'avait pas d'effet
significatif sur les prévalencesAl' phagocytophilun{hypothése 2). La meilleure explication pour ce
résultat est que les souched.ddhagocytophilundétectées dans les micromammiféres appartenaient

probablement & un écotype spécifique de tiquesperilds, |. triangulicpeset peut-étré. acuminatus
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et de micromammiféres. Cet écotype a rarementli&éreé dans. ricinus, a l'inverse des écotypes |
et Il qui circulent dans d’autres mammiféres comeseongulés (Bown et al. 2008, B&ova et al.

2014, Jahfari et al. 2014) et qui sont probablemenk observés dans les nymphes analysées ici.

Prévalence d@orrelia burgdorferi s.l.

La richesse spécifique a un effet négatif sur leSvgdences erB. burgdorferi s.I. des
campagnols roussatres (hypothese 3). Ce résufipbge un effet de dilution de la richesse spéadiq
(LoGiudice et al. 2003). Toutefois, cet effet ditite interprété encore une fois avec prudences-cell
étant due a la présence anecdotique d’espéces auteeles deux dominantes, d’autant plus que cet

effet n'est pas observé en groupant les donnédstdetion des deux especes.

La seule variable paysagére qui était liée auxgledes d&. burgdorferis.l. est la longueur
d’écotones habitat boisé-prairie qui a une tendasgative sur les prévalences des mulots sylvestres
La méme explication que poix phagocytophilunpeut étre avancée ici, a savoir une utilisatiass pl
fréquente par ces hétes des occupations du sovatafdes aux tiques et/ou une dilution par les
mulots sylvestres plus abondants dans les paysagesde grandes longueurs d’écotones habitat
boisé-prairie (Chapitre 1). En effet, cette esp8eenblerait moins compétente que le campagnol
roussatre pour ce complexe de bactéries (Doby. €i98P, Humair et al. 1999). Ainsi, bien que les
mulots sylvestres nourrissent plus de larves (Grepi et que le taux de succes de mue de celles-ci
soit plus important lorsqu’elles se nourrissentcaite espece d’héte (Humair et al. 1999), sa meind
compétence et le fait d’avoir plus de risque deléerocher sur un substrat défavorable (culture ou
prairie) pourrait contribuer a une réduction deifaulation desBorrelia de micromammiféres. L’effet
négatif de cette variable peut aussi étre di aplae forte abondance ou fréquentation d’hotes
alternatifs, comme les chevreuils (Morellet et2f111) ou des oiseaux, qui sont des hodtes importants
des stases infectieuses de tiques pour ce comgikactéries, notamment des nymphesrtinus
(Marsot et al. 2012).

La fragmentation, mesurée par le ratio périmetréasa des taches d’habitat boisé, tend a
influencer les prévalences d& burgdorferi s.I. des campagnols roussatres de facon postive,
l'inverse de celles &. phagocytophilumCes résultats sont en accord avec d’autres é{ddlas et
al. 2003, Brownstein et al. 2005b, Li et al. 201@8¥%outiennent I'hypothese selon laquelle lesasach
d’habitat isolées auraient une diversité plus &aidiou seraient moins fréquentées par les prédateu
favorisant la prolifération d’espéces réservoinglification). Cela est cohérent avec les résultats
observés avec la richesse spécifique. Toutefoisleag variables n'étaient pas corrélées et aucune

variable n'avait d’effet significatif sur les prédeaces dé. burgdorferis.l. des deux espéces réunies.

La densité de nymphesldticinus a I'affut infectées par les géno-espéce8deelia étudiées

ici n'avait pas d'influence sur les prévalences agsromammiferes (hypothése 2). Celles-ci peuvent
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disperser sur des hotes réservoirs ayant de parslgrdomaines vitaux, soit plusieurs centaines de
meétres comme des carnivores (canidés, mustélidés)insectivores (hérissons), des lagomorphes ou
des rongeurs sciuridés (Wauters et Dhondt 1992) €teal. 1997, 1998, Doncaster et al. 2001, Moran
Cadenas et al. 2007, Dumitrache et al. 2012, Pisaali 2014). Cela suggere que les prévalences de
ces agents infectieux sont davantage dépendantiesdimsité des populations, du comportement et
des relations vis-vis des agents infectieux etvéeteurs de chaque espéce héte que de I'abondance e

la prévalence des vecteurs.

Les prévalences de deux géno-espéces ont été gmougre faisant I'hypothése qu’elles
partagent les mémes hotes réservoirs. Les préwemalgré tout trop faibles ou d’autres facteurs
structurant la répartition de ces deux géno-espamnesie différentes lignées au sein de ces géno-

espéeces et non pris en compte, pourraient rentteeredation difficile a détecter (Jacquot et @12).

Conclusions

Les prévalences 4. phagocytophilumétaient significativement reliées a des varialiles
configuration du paysage calculées, ici dans ungrismn de 250 metres, donc a I'échelle de la
communauté et des populations d’hdtes micromamesfékes prévalences d& burgdorferi s.l.
semblent quant a elles moins dépendantes de laggaaation ou de connectivité du paysage. Cela peut
s’expliquer par la gamme d’hotes réservoirs plupartante deB. burgdorferi s.I. par rapport a
I'écotype dA. phagocytophiluminféodé aux micromammiferes, certainement les principaute$hd
impliqués dans les niveaux de prévalences obsehadongueur d’écotones habitat boisé-prairie
semblait toutefois avoir un effet négatif sur leévalences des deux agents infectieux pour le mulot
sylvestre, suggérant une explication commune, aisBabondance d’hétes alternatifs pour les tiques

et l'utilisation des occupations du sol défavoraldecelles-ci.

A cbte de ces variables de configuration, il sendwac que ni la connectivité de I'habitat
dans le paysage, ni les densités et les prévalefmgsnts infectieux des tiques a 'affut ne petsrdt
d’expliquer les prévalences des agents infectieudiés. La connectivité du paysage pour les espéces
réservoirs pourrait avoir une influence a une dehgus importante, comme le suggeére I'effet de la
connectivité selon des distance euclidiennes deeb@@M00 metres, par un effet sur les populatitens
tigues (Estrada-Pefia et al. 2006) ou dans desegtadide paysage plus marqués, permettant

d’observer de plus larges variations d’assemblagecdmmunautés d’hotes.
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Discussion

L'objectif de cette thése était d'apporter des @@ts de compréhension du réle de la structure
du paysage sur la circulation d’agents infectiaxgmis par les tiques. Le modele d’étude était la
communauté de micromammiféeres comme réservoirsnpel® et les tiques comme vecteurs des
agents infectieux suivant®AnaplasmgphagocytophilumBorrelia burgdorferisensu lato e€theileria
(Babesia microti. Les résultats de la thése sont basés sur degsaesale données de capture de
micromammiféres, de collecte de tiques de l'espbamles ricinusa laffit et fixés sur les
micromammiféres et la recherche d’agents infectidaxs leurs tissus (oreille ou rate pour les
micromammiféres, corps entier pour les nymphesaires). Cet échantillonnage a été effectué sur 24
sites situés dans des paysages différents, pourénfioiestiers et pour moitié agricoles, permettant
d’observer les effets de différents gradients pggrsa: densité des écotones entre surface boisiée, b

ou haies, et prairies, fragmentation et conneétidé surfaces boisées dans le paysage.

Les micromammiferes ont été capturés au printempas-juin) et a I'automne (octobre),
périodes supposées de plus grande interactionlavi&piel. ricinus, en 2012, 2013 et 2014. Ces six
sessions nous ont permis de constater deux anadegas abondances de micromammiferes (2012 et
2014) et une année de faibles abondances (2018)cdures étaient plus abondantes a I'automne
gu'au printemps, sauf en 2014 ou les abondancesnaales étaient nettement plus faibles sur le
secteur forestier que dans les secteurs agricbiEs.tiques ont été collectées a cing reprises, au
printemps et a 'automne 2012, 2013 et au printe?@dst. Les abondances de nymphes étaient cinq a
six fois plus importantes au printemps qu’'en autenat fluctuaient spatialement. L’abondance

moyenne variait aussi d'une année a l'autre, lesphes étant plus abondantes en 2013.

Communautés de micromammiféres et dynamique des pafations de tiquesixodes ricinus

Dans le Chapitre I, nous avons étudié I'influencepdysage sur les relations entre les tiques
de 'espécd. ricinus et leurs hotes micromammiferes. Deux especes rigeuns représentaient plus
de 98% des 1 145 micromammiféres capturés: le Msydvestre Apodemus sylvaticys 876
individus, soit 76,5% des captures, et le Campagnasatre Nlyodes glareolys255 individus, soit
22,3% des captures. Nos travaux ont montré quertere total de larves [d'ricinus portées par les
rongeurs par site expliquait en partie 'abondadeenymphes a I'affat 'année suivante. Les fortes
abondances de rongeurs peuvent donc constituanaeses importantes pour les larvek dtinus

présentes et induire des augmentation d’abondanogrdphes I'année suivante.

Nous n'avons cependant pas constaté une fortéorelgpatiale entre les abondances de ces

deux espéeces de micromammiféres et les abondaraegmphes d: ricinus a I'aff(t ; la principale
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variable explicative de lI'abondance des nymphesitéta présence de larves a l'afft I'année
précédente sur les sites de collecte. Cela estépeuparce que nous ne disposions de données que
pour le printemps et 'automne alors que les mieomiferes peuvent nourrir des larves aussi en été
(L'Hostis et al. 1996, Dobson et al. 2011). Orpbadance et la composition des communautés de
micromammiféres varie aussi dans le temps (Ouial.e2000, Butet et al. 2006). Les rotations
annuelles d'utilisation du sol non prises en congdas nos analyses pourraient aussi expliquer en

partie ces résultats. Leur prise en compte powanaéliorer la robustesse de nos résultats.

Néanmoins, nous avons mis en évidence une impitadifférente des deux espéces de
rongeurs sur la dynamique des populations de tighless que I'abondance de nymphes au printemps
était en relation avec le nombre total de larvetées par les mulots sylvestres I'année précédente,
elle n’était en relation gu’avec le nombre totall@®wes portées par les campagnols roussatreg@&n fo
a l'automne. Cela est probablement di au fait qege dampagnols rousséatres sont capables de
développer une résistance immunitaire aux tiqueguet leurs populations au printemps étaient
constituées en grande partie d’adultes ayant dgpéla@ette résistance, tandis que les populations

d’automne comportaient plus de jeunes individusejpiibles.

En conclusion, il semble que les variations d’alzor@ et de composition de communautés de
micromammiféres dans I'espace et le temps peuvdhtencer la dynamique des populations de
tiques en nourrissant vraisemblablement une boarnemes larves. Cependant, la quantité de tiques
nourries par les micromammiféres n'augmente passsé&rement de fagon linéaire avec I'abondance

de ceux-ci (Rosa et al. 2007, Rosa et Pugliese)2007

Probabilité individuelle d’infection des micromammiféres par des agents infectieux transmis par

les tiques

Ces variations d’abondance et de composition desmmautés peuvent aussi influencer la
circulation des agents infectieux transmis patibpses dont les micromammiféres sont réservoirs. En
effet, la contribution des espéces hbétes dansrtalation des agents infectieux est liée a leurs
susceptibilités respectives vis-a-vis de ceuxyst@me immunitaire), a leur abondance respectize et
leur exposition aux tiques liée a leur comportententecherche de nourriture et de diminution de la
charge parasitaire par le toilettage. Dans le Grepi, nous avons abordé ces points en analysant
linfluence de variables intrinséques et extringgusur les probabilités d'infection pak.

phagocytophilunet B. burgdorferis.l. des micromammiferes.
Espece, sexe et masse corporelle

Les campagnols roussatres étaient plus souvertifpagie les mulots sylvestres : d’'un facteur
trois pour A. phagocytophilumet d’'un facteur deux et demi po®: burgdorferi s.I.. La masse

corporelle des individus, bien qu’influencant lemiwe moyen de tiques qu’ils portaient (toutes stase
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confondues), n'avait pas d’effet sur le nombre nmogle tiques potentiellement infectieuses portées
par individu (nymphes et adultes toutes espece$ordnes) ni sur les prévalences des agents
infectieux. La masse corporelle est un indicateairI'dge et de la condition physiologique d'un
individu, a condition de disposer d’autres donridiemétriques comme la longueur du corps ou de la
machoire (Kallio et al. 2014). Ce type de donnéampiémentaires n'a pas été collecté pour une
grande partie des individus. Alors que la tailleddunaine vital et la susceptibilité immunitaire ieat
selon le sexe, nous n'avons constaté aucun effeteste sur le nombre de tigues potentiellement

infectieuses par individu ou sur la présence desatagnfectieux.
Abondances des deux espéces dominantes de rongeurs

Les prévalences 4. phagocytophilunet deB. burgdorferis.l. des micromammiféres étaient
influencées difféeremment par les abondances des e&peces de rongeurs. L'abondance de mulots
sylvestres avait un effet négatif sur les prévadermteB. burgdorferis.l., mais aucun effet sur celles
d’A. phagocytophilumUne explication possible est que cette espées, dpiie portant plus de larves
d’'l. ricinus, est moins compétente poBr burgdorferis.l. et a une plus faible infectivité (capacité a

infecter des larves) (Humair et al. 1999).

L’abondance des campagnols rousséatres avait un péfsitif sur les prévalences Al’
phagocytophilumiais aucun effet sur celles Beburgdorferis.l.. Cela est probablement di au fait
que le campagnol roussatre serait un meilleur véggoour dA. phagocytophilungui amplifierait la
circulation de ces bactéries (Bown et al. 2003)ued/ une plus forte exposition de cette especes aux
tiques endophiles comnhetrianguliceps(Gilot et al. 1976, Bown et al. 2003). En effégécbtype dA.
phagocytophilumcirculant dans les micromammiféres serait différda ceux circulant dans les
nymphes d'. ricinus (Bown et al. 2003, 2008, 2009, B&rova et al. 2014, Jahfari et al. 2014). Or, des
especes de tiques endophilestriangulicepset I. acuminatus potentiellement vectrices des agents
infectieux étudiés ont été trouvées sur les micromdéres. La différence d’exposition entre les deux

espéeces de rongeurs est peut-étre liée a uneetified’ habitat.

Cela souligne l'importance que pourraient avoir fiepies endophiles dans la circulation
d’agents infectieux au sein des communautés deomammiferes (Bown et al. 2008). Cependant on
peut s’interroger dans ce cas sur la significatlenla prévalence en termes de risque pour la santé
humaine, s'il s’agit de génotypes phylogénétiquen@aignés de ceux connus comme pathogenes
chez 'homme. Cela expligue également I'absenceetition entre I'abondance de nymphes. d’
ricinus infectées et les prévalences des micromammifems fes deux agents infectieux. La
circulation des agents infectieux pourrait donceségjpe grandement de cette interaction des rongeurs
avec ces tigues endophiles moins abondantds rigihus mais en relation plus directe via I'activité

souterraine des rongeurs. Ce compartiment resteftasidifficile & étudier.
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Année et saison

Les prévalences A. phagocytophilurret deB. burgdorferis.l. des deux des espéces d’hotes
réservoirs variaient de fagon similaire. Les plusefs prévalences ont été observées en 2013, danée
faible abondance des rongeurs, vraisemblablementrpaffet d’agrégation de la charge parasitaire.
Cependant, quelle que soit 'année, les prévaleat@snt plus importantes en automne lorsque les
abondances de rongeurs étaient plus fortes, efueres abondances de nymphds ritinus étaient
plus faibles Les variations de prévalences constatées segigit dues aux communautés de tiques
auxquelles sont exposeés les rongeurs. Les résintiggient un lien entre les prévalences et le memb
moyen de tiques potentiellement infectieuses (nyeapiu adultes toutes especes confondues) portées
par rongeur. Il est possible que les variationsogaiieres des prévalences observées soient laeencor
dues en grande partie a la contribution d’'espéeetiqdies endophiles dans la transmission de ces
agents infectieux. Ces espéces, moins tributaiess adnditions extérieures pour leur survie, sont
actives du printemps a l'automne, pouvant ainsédtdr des micromammiféres durant toute cette
période. L'importance d ricinus serait plutdt sa capacité a infecter d’autres espdodtes (animaux
domestigues et 'lhomme). Ainsi, les études de gsaparologique en Europe se focalisent souvent sur
la tique dominantd. ricinus, mais une étude au niveau de la communauté destigaurrait étre
intéressante et apparait incontournable pour évalue précisément la circulation des divers agents

infectieux dont les micromammiféres sont réservoirs

En 2014, une partie des micromammiferes captut@sa(©printemps et 52 a l'automne) a été
maintenue en captivité durant 3 a 5 jours afin déecter les tiques s’en détachant naturellement.
L’étude des communautés de tiques qui se nourtiss@n ces micromammiféres et les agents
infectieux qu’elles transmettent apportera sanstedales éléments permettant de mieux évaluer

I'importance de ces tiques endophiles dans la leiticun des agents infectieux au sein du paysage.

Dans ce chapitre Il, jai pris en compte des vdeslrelatives a l'individu, des variables
relatives aux abondances spécifiques de rongewaaxetiques a I'affiit pour chaque site de capture
indépendamment de I'effet potentiel lié aux sites-mémes. Cependant, le contexte paysager du site
peut fortement influencer le risque d'infection e communauté d’hdtes présente. La matrice
paysagere influence la composition de la commundihfites par les différents types d’occupation du
sol et leur configuration spatiale, ce qui peutdidre a des effets d’amplification ou de dilutiom ld
transmission des agents infectieux. Elle influemgssi les flux d’'individus, hotes et vecteurs, @ata
potentiellement d’agents infectieux, entre leséldhts éléments du paysage qui sont plus ou moins
connectés les uns aux autres. Dans le chapitrg’dll,donc essayé d’évaluer linfluence de la
connectivité du paysage, conjointement avec desdaimsur la composition des communautés de

micromammiféres, I'abondance et la prévalence glegphes d'. ricinus a I'échelle du site.
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Déterminants de la prévalence des micromammiféresieagents infectieux transmis par les tiques

a I'échelle du site de capture
Communauté de micromammiféres

A I'échelle des sites de capture, I'abondance deapagnols roussatres et la diversité des
micromammiféres capturés (richesse spécifique)eatvaihacune un effet positif sur les prévalences
d’A. phagocytophilumCela peut s’expliquer par la compétence en tastrgservoir du campagnol
roussatre (Bown et al. 2003; Chapitre 1l) ainsi quag la présence de deux des trois especes
accessoires capturées (la musaraigne courouogex coronatuset le campagnol agrestdjcrotus
agrestig qui sont responsables de linflation de la ric@espécifique et aussi potentiellement plus
compétentes pour ces bactéries (Bown et al. 20081)2 En revanche, ces effets n’étaient pas
observés sur les prévalences Beburgdorferi s.l.. L'effet négatif de I'abondance des mulots
sylvestres, observé au Chapitre Il, n'a pas étdirood ici a cette échelle locale, suggérant que cet
effet était plutét lié aux variations temporellagecgpatiale d’abondance. Il pourrait donc ausgjils’a

d’'un manque de puissance statistique puisque lessds de deux années ont été groupées.

Outre la réserve qu'il faut conserver sur ces tamyl cela suggére que la diversité peut
amplifier ou diluer la circulation d’un agent infesux selon les caractéristiques d’histoire de etda
compétence des hotes présents. Ces résultatsremiligncore une fois l'intérét de prendre en compte
I'ensemble des communautés d’hbtes et de vecteunsgomprendre I'écologie des agents infectieux
gu’ils transmettent et hébergent (Roche et al. pODans notre cas d’étude, il n’est pas exclu que
certains hotes peu abondants mais trés compétdatanéme que certaines tiques endophiles
spécialistes, jouent un réle plus important dansdéntien et la circulation des agents infectieur q

les hétes et les vecteurs communs & caractéreadjiéteer
Contexte paysager

Les prévalences des deux agents infectieux étudliggagocytophilunet B. burgdorferis.|.,
pour les deux especes d’hbtes considérées ne aiififiérpas entre les paysages agricoles et les
paysages forestiers. Seules les prévalencksptiagocytophilundes campagnols roussatres étaient
plus importantes en forét qu’en paysage agricods. i€sultats rendent difficlement soutenable le ro
« source » d'agents infectieux transmis par legeigsouvent attribué aux foréts. Ce constat est

important poumB. burgdorferis.l. qui est un groupe d’agents infectieux de ifigrét sanitaire.

Des variables de connectivité des surfaces boiaée & paysage ont été calculées a partir de
graphes basés soit sur des distances euclidiesoi¢sur des chemins de moindre col(t paramétrés
pour les deux especes de micromammiferes les Elpsirgées. Elles n'ont pas permis de mieux
expliquer les prévalences d’agents infectieux gqeeviariables de structure du paysage extraites des
zones tampon de 250 métres. Ces variables dewstwt paysage indiquent que la fragmentation des

surfaces boisées et la longueur d’écotones entfaces boisées (bois ou haies) et prairies onegout
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deux un effet négatif sur les prévalences ghagocytophilumLa fragmentation d’habitat réduirait la
taille des populations réservoirs comme celle éespagnols roussatres, ce qu’en atteste la dimmutio
de la diversité génétique de populations isoléedl@P et al. 2000, Guivier et al. 2011). Or, ldl¢a
des populations est généralement associée négatiteavec le risque d’extinction des agents
infectieux (Guivier et al. 2011). Il y a donc unentradiction apparente entre I'effet positif sus le
prévalences de I'abondance des campagnols roussgtre sont habituellement favorisés dans les
paysages fragmentés (Chapitre | et 1), et I'effégatif de la fragmentation sur les prévalencesede
agents infectieux (Chapitre Il et Ill). Cette cautiction provient du fait que les densités locales
estimées (nombre d’'animaux par ligne de piegegefietent pas la taille effective de la population
(nombre total d’'individus en interaction) a I'édeeltle la tache d’habitat. En effet, la surface des
taches d’habitats ainsi que les mesures de comitécttaient significativement positivement
associées aux prévalences de ces agents infedtizuaille effective, dépendante de la taille etale
connectivité de la tache d’habitat, et la densig plopulations auraient donc chacune un effetiposit
sur les prévalencesAl’ phagocytophilumll y aurait peut-étre intérét a pondérer les déasbservées

par la taille relative des taches d’habitats.

Les écotones bois-prairie favorisent généralementrithesse spécifigue des hotes par
complémentation et la présence d’espéces de camigagm milieux ouverts. Cette augmentation de
richesse spécifique pourrait induire un effet detin par certaines especes non compétentes. Les
mulots sylvestres, abondants dans ces écotonepi{f@hiy, pourraient également jouer un réle dans |

dilution de ces bactéries (Chapitre ).

Aucune variable paysagere n'avait d’effet signiiifcsur les prévalences d& burgdorferis.|..
Notre étude a été limitée aux micromammiféres,@pas pris en compte d’autres hdotes mammiféres
potentiellement réservoirs des géno-espéces éstudidieréagissent a la structure du paysage a des
échelles plus grandes (par exemple les écureulEsdiérissonsAndrén et Delin 1994, Gern et al.
1998, Doncaster et al. 2001, Pisanu et al. 2014).

Perspectives de recherche
Relations hdtes-vecteurs-agents infectieux a I'ébbelu paysage

Le nombre total de larves portées par les micromiéénes par site dépend a la fois de la
présence de larves et de I'abondance des rongansslel milieu (Rosa et al. 2007, Rosa et Pugliese
2007). Ces relations ont été confirmées par ddgsesmacomplémentaires plus fines du jeu de données
de portage de tiques (résultats non présentésleatisapitre 1). La présence de larves a I'affiss’e
avérée dépendre positivement de la proportion dacs boisées dans les paysages agricoles. Cela
résulte probablement d'un effet indirect des déssi’'ongulés sauvages, comme les chevreuils, qui

augmentent avec la proportion de surfaces boidégs sont les principaux hétes des femelles adulte
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d’l. ricinus. En effet, Li et al. (2012b) ont trouvé que lesrdiances de nymphes étaient influencées
par des facteurs paysagers dans des zones tampaitiedplus importantes (500 & 1 500 métres contre
250 metres dans notre étude), soit a I'échelle @maihe vital des chevreuils (Lovari et San José
1997, Said et al. 2009, Tufto et al. 2013). Cettia variable des hotes agit conjointement avex de
facteurs abiotiques (température et humidité) qot des effets directs sur la survie et le
développement des tiques (Gardiner et al. 198%ePetral. 2000, Tack et al. 2012), sur I'activdts
tigues (Perret et al. 2004, Tagliapietra et al.12&liewra et al. 2014, Alonso-Carné et al. 2016)ext
effets indirects via la végétation (Ostfeld et2l06, Dobson et al. 2011, Tack et al. 2012, 2013).

D’autres hétes que les micromammiféres pourraieqdiraun impact significatif sur la
dynamique des nymphes et leur taux d’infection e agents infectieux acquis a la stase larvaire.
Certaines études suggerent aussi un role plus tenates oiseaux comme hotes de larvesidinus
(Gray et al. 2000, Pichon et al. 2003, Estrada-Ratnal. 2005). Ces résultats sont basés sur la
détection et l'identification de souches Beburgdorferi s.I. ou des analyses de repas sanguins de
nymphes a l'affit. La détermination de I'hdte @#ipour le repas sanguin précedent d’'une tique a
I'affat est difficile et la proportion de repas gaims qui ont pu étre déterminés dans ces études es
relativement modeste. Par exemple, elle est dey2phes sur 49 dans I'étude de Pichon et al. (2003)
et de 15 nymphes sur 263 dans celle d’Estrada-&esla (2005). Or, les érythrocytes de mammiferes
sont énucléés et seul 'ADN des leucocytes estepiide d’étre détecté, ce qui n'est pas le cas pou
les oiseaux. Il y a donc plus d’ADN prélevé partigaes sur un oiseau que sur un mammifére, ce qui
peut biaiser les probabilités de détection de chdgpe d’hétes en défaveur des mammiféres. Cette
méthode mériterait d’étre développée. Elle permaitttte tester, par des analyses de repas sanguin, s
la proportion de tiques se nourrissant sur les gm@mmiféres ainsi que les prévalences en agents

infectieux dont ils sont réservoirs varient selandille de leurs populations.

Un autre argument soutenant le rble des oiseauxneohdtes majeurs des larves. dicinus
est la proportion de tiques porteuses de géno-espdeBorrelia inféodées a ceux-ci. Celle-ci est
souvent plus forte dans les nymphek dtinus a I'affit que celle des géno-espéces inféodées aux
micromammiféeres (Gray et al. 2000). Néanmoins,esi diseaux sont plus souvent des hétes de
nymphes, leur probabilité d'étre infectés est dplus grande. De ce fait, la fraction de larves spui
nourrit sur eux a une plus forte probabilité d'a@gudesBorrelia, conduisant alors a de plus fortes

prévalences dans les nymphes.

La contribution de chaque espéce hbéte dans le aytlericinus peut étre évaluée en
comparant le ratio de chaque stase fixée sur keshBar exemple, en reprenant les chiffres d’'&8atra
Pena et al. (2005), on constate qu'ils n'ont pasvié de nymphes sur les micromammiféeres capturés
qui portaient pourtant un total de plus de 2 00@€s Ainsi, le ratio larves/ nymphes de cette
communauté de micromammiféres était d’au moins@®@/A0 En revanche, ils ont trouvé un ratio de

2/ 1 sur les oiseaux inspectés. Selon le mémemagsnent, Marsot et al. (2012) ont observé un ratio
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de 3,5/ 1 sur des oiseaux et I'Hostis et al. (J@@®atuschka et al. (1991) des ratios de 16t/3D¢
1 respectivement sur des micromammiféres. Dans tedse, le ratio larve / nymphes a pu étre estimé
a 63/ 1 en 2012. Cependant, il est difficile dertdes conclusions sur le réle de chaque typeteshd

sans connaitre leurs densités (Téalleklint et Jaeth864).

Etant donné le comportement exophilé. dcinus et sa capacité a parasiter une large gamme
d’hétes vertébrés, il parait vraisemblable que Happrtion de chaque espece hbéte dans les repas
sanguins des larves soit dépendante de I'abondatatéve et la capacité respective de ces especes
hétes a nourrir des tiques. Ainsi, les mulots ssthas, tres tolérants a I'attachement des tiques,
devaient représenter une grande proportion des ki@t larves ¢l ricinus en 2012, lorsqu’ils étaient
tres abondants, mais une plus faible proportioBG438, lorsqu’ils étaient quatre fois moins abongant
Il est donc probable que la diversité des hotelmmes dl. ricinus ait été plus grande en 2013. Si les
oiseaux peuvent avoir un role important dans lpeadision des tiques et dBerrelia, et donc dans
I'épidémiologie de la maladie de Lyme, il semble des micromammiféres soient quand méme une
source de sang importante des larvds ritinus. Par ce rdle sur les larves, ils semblent étre un
élément essentiel du cycleldricinus au sein du paysage. Des expériences d'exclusien de

micromammiféres, bien que difficiles a réalisernpettraient de tester la validité de ces conclusion
Prise en compte de la connectivité et de I'hétémgjéé des paysages

Des mesures de connectivité basées sur des métphesomplexes, comme la théorie des
circuits, donneraient peut étre de meilleurs réssil{McRae 2006). Celle-ci a été envisagée, mais
nécessitait un temps de calcul trop important. dlitee facon d’améliorer les mesures de connectivité
serait une calibration des distances entre ncewg#eb@on pas sur des abondances relatives, mais sur
des distances génétiques (approche de génétigpaysage), pour estimer la connectivité effective
agissant sur les populations d’hétes (McRae 2008R&¢ et Beier 2007, McRae et al. 2008, Mateo-
Sanchez et al. 2015, Wilder et al. 2015).

L'influence du paysage pourrait également se fadnel'intermédiaire d’'une exposition variable
aux polluants. Ceux-ci peuvent modifier la sengéibdes hotes aux parasites en réduisant leurs
défenses immunitaires (Tersago et al. 2004, Tétd)20s peuvent aussi affecter le développement et
la survie des tiques. La grande variabilité dediquas agricoles, par l'usage d'intrants chimiques
(engrais, pesticides), et des contextes foregeiscessions et essences différentes) autour dgeha
site pourrait ainsi modifier la circulation d’ageninfectieux. Le faible nombre de réplications par

condition rend les effets de ces variables agrogoes et forestieres difficiles a tester.
Analyses moléculaires

Les avancées technologiques de séquencage permétddbenir de grandes quantités de
données génétiques a partir de faible quantité 8lABar exemple, une méthode de détection d’ADN

utilisant des puces micro-fluidiques permet de eecter '’ADN d’'une multitudes de cibles dans des
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extraits infimes d’ADN (Moutailler 2014). Ceci peétre appliqué a la détection de communautés de
microorganismes dans les tiques ou les hétes. éesnigues a haut-débit permettent aussi des
techniques d’identification génétique SNPs (« Singucleotid Polymorphism ») afin de mesurer des
fréquences alléliques sur de nombreux loci. Il éshc envisageable de comparer la structure
génétique de larves a l'afflt et fixées sur lesram@ammiféres avec celles de nymphes collectées
I'année suivante afin de connaitre leur relatiorpdeenté, ce qui permettrait d’estimer a quellesbeh
dispersent les larves (et donc sur quel type df)ée d’identifier des races de tiques pouvant étre
associées a certains hétes et/ou agents infec{keempf et al. 2011, Jacquot et al. 2014). Une
structuration génétiqgue en fonction de I'habitat desspéces hbtes pourrait aussi étre testée. Le
séquencage de genes impliqués dans les défensemiiaines des hotes, permettrait aussi d’étudier
les processus adaptatifs sous-jacent a I'évolut@ones systemes (Guivier et al. 2010a, 2010b, 8avag
et al. 2016).

Perspectives globales

Les changements globaux en cours modifient laulition et la répartition des hétes, des
vecteurs et des agents infectieux gu'ils hébergemtansmettent (Githeko et al. 2000, Kovats et al.
2001). La consommation mondiale de produits cam&sesse de s’accroitre (Organisation des
Nations Unies pour I'Alimentation et I'Agricultur2014), ce qui se traduit par une expansion des
zones agricoles liées a I'élevage. Cette expansenfait au détriment d'une perte et dune
fragmentation des habitats dans les paysages, anti des causes majeures d’érosion de la
biodiversité. Ainsi, les populations sauvages égressé de prés de 40% depuis 40 ans (WWF 2014)
et il y a une augmentation des zones de contant émtfaune sauvage, principalement des espéces
ubiquistes qui se maintiennent dans les paysagegnéntés, et la faune domestique avec pour
conséquences une transmission facilitée des agéatiieux de l'une a l'autre (Magnusson 2012).
L'émergence, la réémergence ou le maintien d’agaefastieux dans les écosystemes dépend donc de

la fagon dont I'hnomme exploite et structure lesgames par ses activités (Lambin et al. 2010).

Le réchauffement climatique peut modifier I'écolmgiles maladies vectorielles par des
changements de répartition et de phénologie descesphbtes et vectrices (Kovats et al. 2001,
Sutherst 2004). Une expansion vers le Nord de ladieade Lyme a été mise en évidence en
Amérique du Nord (Roy-Dufresne et al. 2013) et emoge (Jaenson et Lindgren 2011). D’autres
maladies voient leur incidence s’étendre vers ledNoomme le virus de I'encéphalite a tique en
Europe (Tokarevich et al. 2011). Cela s’explique pae augmentation de la répartition des hotes
et/ou des vecteurs en latitude et en altitude gErmpar le réchauffement climatique (Lindgren et al.
2000, Tokarevich et al. 2011, Jaenson et al. 20lock et al. 2013, Roy-Dufresne et al. 2013,

Davis et al. 2016). Méme si, en contrepartie, Utpeavoir une régression de 'aire de répartities
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hétes réservoirs, des vecteurs et/ou de la tragmige certains agents infectieux dans les rédems
plus au sud de leurs aires de répartition (Rand2Q®1, Brownstein et al. 2005a), le réchauffement
climatique pourrait faciliter la colonisation d’esyes de vecteurs originaires de climats plus chauds
modifier la nature du risque acarologique (Légerlet2013). Il pourrait aussi modifier la période
d’activité des tiques et leur utilisation des hétégionalement, modifiant ainsi le cycle de

transmission de certains agents infectieux (Ratdet@l. 1999, Gray et al. 2009, Léger et al. 2013)

Le réchauffement climatique peut interagir avestlaicture du paysage, principalement en
bordure de répartition (Opdam et Wascher 2004)frhgmentation du paysage pourrait faciliter ou
empécher les changements de répartition des esp@tes. Par exemple, la progression Rle
burgdorferi s.I. en Amérique du Nord serait due a une augrtientales températures permettant,
d’'une part, une augmentation du taux de survieadtqlueIxodes scapulariset, d’autre partune
expansion de l'aire de répartition des souris depablanches Reromyscus leucopysespéece

généraliste favorisée par la fragmentation dessagboisées (Simon et al. 2014, Eisen et al. 2016)

L'idée de lier la perte de biodiversité avec ungraentation du risque d’émergence ou de
réémergence de maladie zoonotiques, de lier la& damhaine a celle de la nature (concept de « One
Health », Une Santé en anglais) est louable. Eenpttrait de réconcilier 'lhomme avec la nature a
laquelle il appartient et qu’il a pourtant malmeieés derniers siécles. Néanmoins, cela doit s’agapuy
sur des faits établis et non seulement une idémloGertains auteurs ont critiqué le raccourci
commode que constitue la notion de biodiversit&petignent la nécessité de nuancer les effets selo
la composition spécifique des communautés concereidleur dynamique dans le temps (Randolph et
Dobson 2012, Lafferty et Wood 2013, Hough 2014). &emple, les mesures de conservation en
forét Amazonienne pourraient accroire le risquepdiidisme pour la population locale si aucune
mesures de mitigation n'est prise (Valle et ClaBkd3). L'idée que la biodiversité protégerait des
maladies zoonotiques peut étre assimilé & un se®oosystémique, une marque de la pensée du
libéralisme économique en science consistant a efoune valeur marchande a la nature, mais

pouvant aussi entrainer des dérives qu'il faut @név

Le lien entre bien-étre et biodiversité est compjarais la biodiversité est incontestablement
nécessaire au bien-étre humain, sans nécessairsmagférer a quelque service que ce soit (voir
'Annexe 4). Le défi a venir est de trouver le reil compromis entre conservation, usage et bien
étre. La gestion des maladies zoonotiques dois&'ar dans cette logique et proposer des scénarios
qui contribuent & ce compromis durable. J'espereagite thése a contribué a la compréhension des
interactions qu'il peut y avoir entre paysage, fasauvage réservoir, vecteurs et agents infecgeux

permis de dégager des pistes de recherche afendestvers ce compromis.
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Annexe 1

Chapitre 3 : Dynamique des populations de tiques diaison avec les
facteurs environnementaux

in : «Tiques et maladies a tiqud&iologie, écologie évolutive, épidémiologie
Nathalie Boulanger & Karen McCoy edRD Editions 2016.

Albert Agoulon, Alain Butet, Thierry Hoclirégoire Perez Olivier Plantard, Hélene Verheyden &
Gwenaél Vourc’h

Dans ce chapitre, nous décrirons la dynamique généles populations de tiques, c'est-a-dire les
variations dans le temps et dans I'espace destéende tiques. Ces variations de densité vont
conditionner l'impact de ces ectoparasites surhées, ainsi que le risque de transmission des
maladies a tiques. Comprendre les facteurs quctafié ces variations de densités est donc essentiel
pour prédire la distribution des maladies a tiqeteses changements au cours du temps.

Nous commencons tout d’abord en considérant ceandigues séparément dans le temps et dans
'espace. Les variations de densités de tiques Batemps dépendent de trois facteurs : le taux de
natalité (fécondité), la durée du cycle biologiquenditionnée en partie par le temps d’attente des
hétes successifs et pour le reste par les conditemvironnementales) et le taux de mortalité

(longévité).

Ces trois processus conduisent a des densitégquis tijui suivent une certaine saisonnalité, gait f
considérer pour chaque stase, et qui aboutissené alynamique annuelle plus ou moins prévisible.
Les variations de densités de tiques dans I'esfrépartition spatiale) dépendent quant a elles des
hétes qui « recrutent » les tiques (c’est-a-direaggurent leur repas sanguin et qui les dispgrsént
de la nature de I'environnement, plus ou moins ig®m@ la survie des tiques libres. Dans une
deuxieme partie, nous examinerons plus en déwifdeteurs environnementaux pouvant expliquer
cette dynamique des populations : d’'une part, detefirs abiotiques (température, hygrométrie) et
d’autre part les facteurs biotiques (végétationefiéennemis naturels). Dans une troisieme etéerni
partie, nous aborderons les modéles permettantémip la dynamique des populations, dans le but
de mettre en ceuvre des mesures de lutte adaptdtes I3 tiques ou les maladies transmises par ces
tiques.

Dans ce chapitre, de nombreux exemples font réérana tique duréodes ricinusou aux autres
espéeces du complexe, car ces tiqgues ont été pamisuent étudiées du fait de leur rble de vectieur
nombreuses maladies qui touchent 'hnomme (cf. cRypCependant, les principes décrits restent
applicables a d’autres systemes biologiques.

Dynamiqgue des populations de tiques

Durée du cycle biologique, longévité et pyramide dedges

La durée du cycle biologique d’'une tique est tragable. Elle dépend de I'espece et des conditions
environnementales. Les processus de développementedativement longs, de I'ordre de quelques
semaines a quelques mois, et ils peuvent étremgyétopar des phénoménes de diapause* (cf. chap.
2). Par rapport a la durée totale du cycle, leptede gorgement sur les hétes sont, quant a eux, la
plupart du temps négligeables : quelques jours fEsutiques dures ou quelques dizaines de minutes
pour les tiques molles. Une bonne partie de laaldié cycle, parfois méme la plus grande partie,
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correspond au temps d’attente dans la recherchdiffi@ents hotes, qui peut se compter aussi bien e
jours gu’en années. Ainsi, certaines espéces omlycle rapide, soit parce qu’elles vivent sous des
climats chauds (une température élevée accél@agnbtessus de développement), soit parce que le
nombre d’hétes utilisés dans le cycle (impliquanttemps en phase de recherche d’hote) est réduit
(trois hotes généralement, parfois deux, voireauh)s

La longévité des différentes stases est parfoiplde d’'un an chez les tiques dures. Ainsi, pbur
ricinus, une tique triphasique*, le cycle peut durer juagix ans (GRAY, 1991). Les tiques molles
certainsOrnithodorosspp. (PHILIPet LACKMAN, 1963). Malgré tout, on adyge une forte mortalité

a chaque stase, plus particulierement pendantissrs défavorables (été et hiver en climat tempéré
saison séche en climat tropical). Ainsi, pbuicinus, une population peut étre décrite par la pyramide
des ages théorique suivante : une ponte de 2 080 dmunerait 100 larves, puis 10 nymphes, puis 1
male et 1 femelle (RANDOLPH, 1998). Cependant,ttacture de cette pyramide pourrait varier
fortement selon les années, ce qui rend la prévidéola dynamique difficile.

Saisonnalité de l'activité des tiques

L’activité des tiques est définie comme la propengies formes libres a rechercher un hoéte, le plus
souvent a I'afft sur la végétation (cf. chap. @he population de taille donnée peut étre plus ou
moins active, c’est-a-dire présenter un pourcenphige ou moins important de tiques en quéte d’hote,
selon les conditions environnementales. On appréziplupart du temps, l'activité des tiques par
recherche des formes libres dans I'environnemdon sdifférentes techniques (méthode du drapeau,
piege a CO2, etc.), mais aussi parfois par récteques sur les hétes. Chaque technique apporte u
point de vue plus ou moins biaisé sur l'activitélle : elle doit étre choisie de fagon optimale en
fonction des contraintes logistiques et des questabordées (cf. boite a outils, annexe 1 Méthodes
d’échantillonnage et fiabilité).

Chez les tiques exophiles*, chaque espéce a soprepnorofil d'activité saisonniére, avec des
différences nettes entre stases. Ainsi, les nympetes adultes &' ricinus ont une activité
principalement printaniere, et secondairement an&de) alors que les larves ont typiquement une
activité plus décalée vers 'automne (GRAY, 199999) (fig. 1). Dans le sud-ouest de la France, les
adultes deDermacentor reticulatugexophiles) ont une activité d’octobre a juillaiyec un pic en
février-mars, alors que les nymphes (endophiles*¢butent leur activité en juillet
(LAMONTELLERIE, 1965). Les périodes d'activité peant varier pour une espece donnée selon les
régions géographiques, les habitats ou les annéescinus a ainsi deux profils types d’activité,
généralement bimodal (printemps et automne) engeucontinentale (fig. 1), parfois unimodal (été)
dans les fles britanniques. Ces périodes d'actsét fortement influencées par la disponibilité
saisonniere des différents hoétes, ainsi que parcdeslitions météorologiqgues (AGOULON et al.,
2012b), qui modifient la saisonnalité de la diaga(GRAY, 1998). Deux types de diapause ont été
mis en évidence par Belozerov en 1982 (GRAY, 1998) diapause comportementale qui est une
forme de quiescence des tiques non nourries a amemioou les conditions environnementales ne sont
pas réunies pour la recherche de I'héte et la depaéveloppementale qui correspond a un arrét du
développement des tiques gorgées ou des ceufseGedypes de diapause seraient déclenchés par la
photopériode et modulés par la température. Lelgr sérait d’empécher les tiques d’entamer une
recherche d’héte a une période défavorable de darmat donc de réduire le taux de mortalité. Ainsi,
les zones qui présentent des étés chauds et d@s fieids induisent plus volontiers ces deux fame
de diapause dans les populations de tiques.
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Figure 1 : Activité saisonniére dixodes ricinusen Europe centrale, au nord de I'Angleterre et en
EcosseD’aprées KURTENBACH et al. (2006).

Chez les tiques endophiles (argasidés et certaiidiés), I'activité est beaucoup moins saisonniére
du fait de la plus grande stabilité des conditiamisroclimatiques qui regnent au sein des habitats
fermés, souvent obscurs (nids, terriers, cavitbds alivers). En revanche, la fréquentation de ces
habitats par les hétes peut étre saisonniére (esaanuris, oiseaux cavernicoles, oiseaux coloniaux,
etc.), induisant une cyclicité de la dynamique gdepulations de tiques (BEAUCOURNU, 1967 ;
GILOT et al.,1992 ; BOWN et al., 2008). La tigu@oéd a cette contrainte par une grande longévité,
lahorensis HOOGSTRAAL, 1985) et une diapause développemernta¢z la femelle (encore appelée
diapause ovipositionnelle) qui lui permettent dééder sa ponte. Ainsi, en Egypte, les femelles
d’Argas arboreugjui parasitent les nids de héron garde-bodBfbicus ibiy entament une diapause
ovipositionnelle lorsqu’elles se gorgent en octobrec une ponte différée au printemps suivantsalo
gue les femelles qui se gorgent en juillet n’ord ga diapause et pondent dans les 40 jours (KHALIL,
1976). Cela a pour effet d'optimiser la rencontnérez la tique et son héte. Curieusement, méme si,
chez certaines espéces, les densités de populétionsent au cours de I'année (densités souverst pl
faibles en hiver), en relation avec le taux d’oatign des habitats par les hoétes, I'activité de
recherche d’hétes ne semble pas changer au coliendée. Par exempl€rnithodoros kelleyiune
tigue de chauve-souris, récupérée au laboratoiréven, pendant la période d’absence de ses Hsites,
nourrit instantanément lorsqu’on lui propose ure@ONENSHINE et ANASTOS, 1960).

Répartition spatiale

Pour gu’une tique libre soit présente a un endioitné dans I'environnement, il faut réunir deux
conditions :

— d’'une part, que I'endroit ait été fréquenté parhdte porteur de cette tique et que la tique sy s
détachée ;

— d’autre part, que I'endroit soit propice a saveuet a son développement. Dans un climat domsé, |
tigues ne se plaisent que dans certains microdifmaibfils particuliers de température et d’hundjit
assurés par une configuration physique propice demain type de végétation pour les tiques
exophiles, certains abris pour les tigues endoghilees ennemis naturels de la tique (prédateurs,
parasites) sont également a prendre en compte.

Dans son aire de distribution géographique, chagpéce de tiques est répartie ainsi dans des tsabita
favorables, et les individus sont agrégés dansoyess au sein de ces habitats (PETNEY et al., 1990
En effet, I'agrégation initiale des ceufs issus d@'monte, et donc des larves par la suite, condigion
grandement l'agrégation des stases ultérieures IEsace, malgré une relative dispersion par les
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hétes. Cette hétérogénéité spatiale de la disivibbutes tiques est renforcée par I'hétérogénéige de
milieux dans lesquels on les trouve, a I'échellepdysage (bois, haies, etc.) ou a lintérieur d’'un
méme biotope (forét, par exemple). Il est essedégbrendre en compte I'agrégation a ces diffésente
échelles spatiales pour comprendre et pour modékse dynamiques des populations de tiques
(BOULINIER et al., 1996 ; ELSTON et al., 2001 ; BARD et al., 2011). La répartition des foyers
de tigues au sein des habitats favorables évolaterdgnt en fonction des changements globaux.
Ainsi, du fait du réchauffement climatique, il getobable que la mortalité accrue des tiques par
dessiccation soit augmentée pendant les périoaesutaires dans les zones les moins favorables de
leur aire de distribution, avec a l'inverse uneéggtion et une densification dans des foyers plus
favorables : sol humide, végétation dense, conatoitr des hotes prés des points d’eau pendant la
sécheresse par exemple (AGOULON et al., 2012b)dltgion de ces patrons de distribution peut
aussi étre prédite a de grandes échelles spaGEIEdMING et VAN VUUREN, 2006).

Facteurs environnementaux influant sur la dynamiquedes populations de tigues

Facteurs abiotiques

Température

Comme mentionné plus haut, la température est gteun essentiel pour la dynamique des
populations de tiques, qui va directement détermamdurée des phases de développement (PEAVEY
et LANE, 1996) : plus il fait chaud, plus les sase succédent rapidement. Les cycles sont ainsi
acceélérés pour les températures élevées, ce qaimsbri favorable a 'augmentation du nombre de
tiques. Toutefois, la chaleur peut assécher kielle perd alors son influence bénéfique potiglze,

d’ou limportance du microclimat entretenu par lagetation qui protege de la dessiccation. La
température va également jouer un rdle importans danduction, la modulation ou l'arrét de la
diapause (DAUTEL et KNULLE, 1998 ; FOURIE et algQ2), méme si le principal facteur influant
sur la diapause semble étre la longueur des jdurginal, chague espece de tique tolére une gamme
de température qui lui est propre, ce qui conditioan grande partie sa répartition géographique.

Hygrométrie

L'air ambiant a un fort effet déshydratant sur fiegies (KAHL et ALIDOUSTI, 1997). Durant la
phase de recherche d’héte, les tiqgues exophileteptune grande quantité d’eau, qu’elles regagnent
en descendant dans les zones basses de la vagdRERRET et al.,, 2003) ou elles peuvent
réabsorber de la vapeur d’eau provenant de I'ath@sp(GAEDE et KNULLE, 1997). L’humidité
relative affecte donc I'activité des tiques en déieant I'espace d'activité de recherche (VAIL et
SMITH, 2002) et le rythme des déplacements néaesseers les zones permettant une restauration de
I'équilibre hydrique (GRAY, 1991). Le lien entre $pectre d’hdte et la stase de développement de la
tigue est en partie di au fait que la sensibilité @essiccation diminue avec la stase de la tique
(MEJLON et JAENSON, 1997), et qu’ainsi les larvesitsamenées a rechercher leur hote plus bas
dans la végétation (ou I'humidité relative est phlesvée) que les nymphes ou les adultes (MEJLON,
1997). L’humidité relative a par ailleurs des effebomplexes sur le taux de mortalité des tiques a |
recherche d’hotes, via la dépense d’énergie qeotidi nécessaire pour la recherche d’'un endroit
permettant la réhydratation (RANDOLPH et STOREY99P

Les tiqgues vont donc s’installer dans un habitat lgermettant de conserver une humidité relative
assez élevée (> 80 % polrricinus), tout en évitant des habitats trop humides quivpet étre
inondés durant I'hiver (GRAY, 1998). Certaines @gexophiles ont malgré tout une bonne tolérance
pour les microclimats relativement secs, comRlgipicephalus bursaespéce dite thermophile,
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parasite des grands mammiféres, que I'on peutuetrodans les formations ouvertes du maquis
méditerranéen (AGOULON et al., 2012b).

Ainsi, température et hygrométrie interagissentrg#finir une niche climatique pour chaque espece
de tique (ESTRADA-PENA, 2008). Cette notion est’@ridine de la modélisation de niche,
permettant de prédire l'aire de répartition théeeigd’'une espéce et sa modification avec des
changements globaux (cf. infra).

Facteurs biotiques

Végétation

La végétation influence indirectement le cycle developpement de la tigue en procurant un
microclimat qui détermine la température et I'huididelative dans lesquelles se développe la tique
(TEEL et al., 1996 ; CORSON et al., 2004). Pakail$, elle va conditionner la hauteur des supports
sur lesquels les tiques vont se poster a l'afffissant ainsi sur leur accessibilité aux hotesddrasité

de la végétation, plus que la composition floriseigest importante pour maintenir un microclimat
humide favorable (MACLEOD, 1932, 1936 ; MILNE, 19441946, 1950 ;
AESCHLIMANN,1972;GILOT et al., 1975a ; GILOT et all975b ; BOYARD et al., 2007). Parfois,
certaines espéeces végétales peuvent étre indesattie la présence de tiques, non pas directement pa
leur aptitude a protéger les tiqgues de la dessigtatais indirectement par leur caractére atfracti
pour certains hétes. Ainsi, pourricinus, les plantes qui poussent en premier au printesupdes
patures en Ecosségrostis spp.,Festucaspp.,Juncus articulatusPteridium aquilinun attirent les
moutons, et de ce fait présenteraient plus de siGAMPBELL, 1949). De méme, la présence de
cerisiers ou de pommiers serait favorable a Indsidu fait de I'attraction de certains hétes par |
fruits mars tombés au sol (BOYARD et al., 2007 ;\BRD et al., 2011). Aux Etats-Unis, une plante
invasive, le chévrefeuille de Maadkahicera maack])i, est particulierement attractive pour le cerf de
Virginie (Odocoileus virginiands induisant des densités importante@rdblyomma americanum
(ALLAN et al., 2010). Par ailleurs, une litiere \égle épaisse (feuilles mortes, mousses, etc.)gterm
un bon maintien de I'humidité dans les couchesdsads la végétation, favorable aux fortes densités
de certaines tigues (MACLEOD, 1932, 1936 ; GILOTakt 1975a ; GILOT et al., 1975b). Ainsi, le
caractere beaucoup plus sec de la litiere dessfonétliterranéennes est probablement a 'origine de
I'absence d.. ricinus dans ce biotope.

A plus large échelle, la cartographie phyto-écajugi qui décrit les « séries de végétation », -Gest
dire les transformations spontanées de la végatatims intervention humaine, est pertinente pour
distinguer les habitats propices aux tiques. Casati que l'on peut distinguer dans les foréts
francaises différentes séries, la « Chénaie a Gharsemblant I'habitat le plus favorable aux fortes
densités d'. ricinus (GILOT et al., 1975a ; GILOT et al., 1975b). Cegant, 'ensemble des milieux
boisés quelle que soit leur taille (depuis les dsamassifs forestiers jusqu’aux petits bosquetsi ai
que les haies) est favorable a cette tiqgue. On gessi la trouver dans des landes, en bordure de
patures, dans des zones de marais... Les imagebtaagsl sont également utiles pour détecter la
potentialité de présence de tiques, notamment ergala mesure du Normalized Difference
Vegetation Index (NDVI = indice de végétation pdifédence normalisée*), qui traduit I'activité
physiologique des plantes et indirectement I'hutéidu sol (ESTRADA-PENA, 1999).

En considérant 'agencement des différents habitiiss le paysage, on peut s’intéresser aux
interfaces entre habitats plus ou moins favoraléds Jes écotones* séparant les foréts (favorables
ricinus) des paturages (peu favorables a I'espéce) :nteddaces sont des lieux souvent trés propices
aux tiques, parfois plus encore que le coeur dbithiaréputé favorable, car elles correspondergsa d
lieux de rencontre privilégiés entre les différemises des tigues (BOYARD et al., 2007; AGOULON
et al., 2012a). Par ailleurs, I'analyse de la fragtation et de la connectivité des habitats fadesab
permet de comprendre pourquoi certaines zones @i mopices sont dénuées de tiques, faute

169



d’accessibilité pour les hotes (ESTRADA-PENA, 2Q0&0prs que d’autres zones, pourtant a priori
peu favorables, présentent des tiques (« populptids », ULLIAM, 1988).

Hotes

De par les trés faibles capacités de déplacemdintdacla tique, la réussite de la rencontre efdre
tique et son héte est fortement déterminée paetaité des hotes (MOUNT et al.,1997 ; CORSON et
al.,2004;0GDEN et al., 2005). Lorsque les tiquest sttroitement spécifiques d'un type d’héte,
l'influence de la densité d’h6tes sur la dynamiges populations de la tique est évidente. Danade ¢
des tiques qui présentent un spectre d’hotes p@itge,| commd. ricinus, la relation est moins
évidente. Certaines tiques ubiquistes peuvent aioBpisir » entre des hétes domestiques ou sasivage
: les adultes d ricinus, dans les habitats fragmentés par 'homme, peua@ontrer des animaux
d’élevage (bovins ou moutons principalement) dassprairies attenantes a des boisements, ou des
chevreuils dans ces mémes prairies. Il est fotbadste que les deux types d’hétes n’aient pas leeném
role dans la dynamique des populations de la tidae tiques gorgées sur les animaux domestiques
vont essentiellement tomber au milieu des patldesy la végétation est souvent peu favorable i leu
survie, tandis que celles gorgées sur les chegréuihberont plus vraisemblablement en bordure ou
au coeur de boisements, avec une meilleure suevia tique. Dans ces conditions, les fortes densité
d’hétes domestiques ne sont pas forcément favarahl® tigues (HOCH et al., 2010). La densité
locale de tiques peut encore étre influencée damee facon par I'hdte : les adultes de la tique
africaine Ixodes neitzis’agrégent sur des brindilles sur lesquelles Hgte, I'antilopeOreotragus
oreotragus a préalablement déposé une sécrétion destinge@rmunication avec ses congéneéres.
La tique profite alors d’un signal émanant de thpbur augmenter sa probabilité de rencontre avec
I'héte (RECHAV et al., 1978).

Outre leur role trophique, les hotes ont un imgasentiel sur la dissémination des tiques. A & flt

est nécessaire de considérer I'implication degdifites communautés d’hétes : les micromammiferes
se déplacent assez peu, mais peuvent véhiculeréntmgt des tiqgues d’'un habitat & un autre, les
chevreuils se déplacent sur de bien plus grandegandies, tandis que les oiseaux peuvent disperser
certaines tiques sur des distances encore pluslegaparfois méme au-dela des obstacles naturels
(fleuves, mers, montagnes). Les hétes vont aingiuteo la dispersion des tiques a différentes éebell

et le maintien des populations de tiques et destagefectieux qu’elles véhiculent (cf. chap. 4ari3
'encadré 1, le role de deux types d'hétes, lesronmmmmiferes et les ongulés sauvages,
particulierement importants pour bon nombre d'espede tiques, est discuté. Il convient de
remarquer, pour conclure ce paragraphe, que l&rdisation des tiques n’est pas exclusivement
réservée aux hotes. En effet, de fagcon toutef@szaanecdotique, certains animaux peuvent avoir une
influence dans la dispersion des tiques sans patanten étre les hdtes (phénomeéne de dispersion
phorétique) : ainsi, il a été observé plusieurs fibés larves de tiques transportées par des iesecte
volants (FLECHTMANN et BAGGIO, 1993 ; PETROVA et EKHIN, 1993 ; SALONA-BORDAS

et al., 2015).

Encadré 1

Roéle des hbtes dans la dynamique des populations tilgues européennes
» Micromammiféres

Les micromammiferes regroupent des espéces ayaranemun leur petite taille (poids généralement
inférieur a 500 g). lls ont un rdle clé dans lapald des écosystemes terrestres, en tant que
consommateurs primaires et secondaires parfoisdaints et en tant que proies a la base du régime
alimentaire de nombreux prédateurs. Ce groupe amdpprincipalement des rongeurs (mulots,
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campagnols, etc.) et des insectivores (musaraig@®sjains auteurs incluent des petits carnivores
mustélidés (belette, visons, etc.) (KIM et al., 206t des marsupiaux (petits opossums) en Amérique
et Océanie. D’autres mammiferes de plus grandee tedint parfois inclus, tels les hérissons ou les
lagomorphes (lapins et lievres). Tous ces petitmmideres sont des hétes potentiels pour une ou
plusieurs especes de tiques, des lors qu'ils vidams des habitats favorables aux tiques (couches
basses de la végétation, terriers). L'implicatioms dnicromammiferes dans la dynamique des
populations de tiques peut étre considérée selox agpects majeurs : ces hotes assurent a laefois |
repas des tiques et leur dispersion locale.

L'abondance des petits mammiféeres, la fine épaisdedeur peau et leur grande valence écologique
en font des hétes de choix, voire essentiels, aogcle biologiqgue de nombreuses espéces de tiques
Par exemple]xodes triangulicepsse nourrit uniqguement sur les micromammiféres (RANPH,
1975). Les petits mammiféres constituent générattrnee ressource importante pour les stases
subadultes d ricinus et l. scapularis(MATUSCHKA et al., 1991 ; VANBUSKIRK et OSTFELD,
1995). Néanmoins, des analyses de repas sanguiigses a I'affit donnent des résultats mitigés sur
ce fait (ESTRADA-PENA et al.,2005;PICHON et al.,080; PICHON et al., 2006). La densité des
populations de micromammiféeres, souvent soumisesavdriations intra- et inter-annuelles de grande
amplitude, module en partie la ressource disporeble taux de rencontre avec les tiques. Ainsi, un
pic d’abondance de micromammiféres peut étre slin pic d’abondance de tiques I'année suivante
(OSTFELD et al., 2001 ; KORENBERG et al.,2002;OSIBEet al., 2006) (fig. encadré 1).

Les probabilités de contact avec les tiques vasettdn la niche écologique et le comportement des
micromammiféeres (MIHALCA et al., 2012). Une étudeRologne a montré par exemple que le mulot
a collier @Apodemus flavicoll)s et le campagnol roussatrélyodes glareolys espéces plutét
inféodées aux habitats boisés, portaient davardageues |. ricinus que le campagnol des champs
(Microtus arvali§ ou le campagnol nordiqudicrotus oeconomys espéeces inféodées aux milieux
ouverts, qui, inversement, portaient davantagegdesDermacentor reticulatu¢§WELC-FALECIAK

et al., 2008). BOYARD et al. (2008) ont égalemeniné, dans une étude réalisée dans un paysage
agricole de patures et de bois du centre de lacErajque le mulot a collier et le mulot sylvestre
(Apodemus sylvaticusportaient significativement plus de larved. dlicinus que le campagnol
roussatre ou le campagnol des champs. Ces réssdtaten accord avec d’'autres études réalisées en
Allemagne et en Suede sur ces mémes especes ddsnMATUSCHKA et al., 1990 ;
TALLEKLINT et JAENSON, 1997), bien que ce patron seit pas valable partout (ESTRADA-
PENA et al., 2005). Cette différence peut s’exgigpar le comportement de I'héte ainsi que par des
différences d’'immunite.

Le comportement exploratoire plus important et mighe écologique plus large des mulots, par
rapport aux espéces de campagnols, induisent guerisupérieur de rencontre avec les tiques. De
méme, une différence d’exposition aux tiques liéena utilisation différente des habitats a été
montrée entre deux espéces, I'écureuil de Coréeni@s sibiricuy et le campagnol roussatre, ainsi
gu’entre individus de la méme espece (BOYER et28l10 ; PISANU et al., 2010). Par ailleurs, le
toilettage chez I'h6te permet une élimination dgsids : certaines especes, se toilettant plus que
d'autres, sont capables de diminuer plus fortemenir charge en tiques (BRUNNER et
OSTFELD,2008;KEESING et al., 2009). Il a aussi @éervé des interactions entre la densité de la
population et le comportement des micro-mammiféraee forte densité réduit I'espace utilisé par
chaque individu et donc le taux de rencontre imlligi, sans toutefois réduire la densité de tiques
(OSTFELD et al., 1996).

Une différence d’immunité face aux parasites pegatie@ment expliquer cette différence de portage
entre hotes. Il a été montré guicinus infestant des campagnols roussatres précédemnfestéis
présentait un taux d'attachement plus faible, égpss sanguins moins copieux et un succés de mue
plus faible par rapport a des tiqgues se nourrissantdes individus naifs ou des mulots sylvestres
(RANDOLPH, 1994). Des différences dans le succelmdaue aprés un repas sanguin sur plusieurs
espéces hoétes ont été montrées, de méme quefsverti$ hétes de la méme espece (HUMAIR et al.,
1999 ; BRUNNER et al., 2011), évoquant la aussir@la du systéeme immunitaire de I'hdte. Ces
variations inter- et intraspécifiques suggérenpeetvement I'existence d’'une coévolution hote-
parasite et de compromis entre colt immunitairecftdip. 6) et colt parasitaire chez I'hote.
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Les déplacements des micromammiféres, qui influgnieetaux de rencontre avec les tiques, peuvent
également contribuer a leur dispersion a I'échidlmle. Dans le centre de la France, une étude
suggere que les micromammiféres, principalememutt sylvestre, seraient en partie responsables
de la dissémination d’ricinus dans les prairies attenantes a des milieux bdlsdéres et haies).
Ainsi, ces micromammiferes seraient responsabléexjgosition du bétail aux tiques dans les prairie
(BOYARD et al., 2008). De méme, certains micromafares sont familiers des milieux anthropisés
(vergers, jardins, parcs, bords de routes, de aigendtc.). Ces habitats, tres fréquentés par les
micromammiferes, abritent des densités de tiquetengiellement importantes, favorisant la
transmission d’agents infectieux au bétail et aum&ins (BOYARD et al., 2008 ; HAEMIG et al.,
2008).
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» Ongulés sauvages

Le chevreuil,Capreolus capreolysest le grand mammifere le plus abondant en EudepBOuest
(LINNELL et SACHOS, 2011). Cette espéce, initialeméorestiere, occupe aujourd’hui la plupart
des biomes européens, comme la forét boréale, témpé& méditerranéenne, la moyenne montagne,
les grandes plaines cultivées, les agrosystemeelgoultures et élevages ou encore les zones vertes
en périphérie des villes (ANDERSEN et al., 1998) Heance, I'expansion numérique et géographique
de I'espece au cours du dernier demi-siécle stextyste conjointement avec l'instauration de quotas
de chasse, la fragmentation accrue du milieu fieregiar le maillage agricole et urbain dans les
plaines cultivables, I'accroissement des surfacgséls et la déprise agricole dans les zones moins
favorables a I'agriculture. Les statistiques deffi€é@ national de la chasse et de la faune sauvage
(www.oncfs.gouv.fy indiquent que le chevreuil est présent aujourddur presque tout le territoire
(excepté la Corse et I'agglomération parisienn&xpansion numeérique de I'espéce est visible au
travers de l'augmentation par un facteur 10 degdagude chasse entre 1973 et 2009. Les mémes
tendances sont observées dans toute 'Europe (ARQOLet al., 2010).

Du fait de leur fréquentation des habitats boisé®rables aux tiques, les grands ongulés comme le
chevreuil sont considérés comme des hétes impsr(BQWN et al., 2008 ; MEDLOCK et al., 2013).
En Hongrie, durant les mois d’été, chez les ongudéshevreuil et le cerlGervus elaphyshébergent
beaucoup plus de tiquek (icinus et Haemaphysalis concinhaue les chévres, qui elles-mémes en
portent plus que les moutons (HORNOK et al., 20tte différence est attribuée au caractere
brouteur de ligneux et semi-ligneux des cervidés deins une moindre mesure, des chevres,
contrairement aux moutons qui paturent plutét deasgrairies ou les tiqgues sont moins présentes. En
Turquie, 5 espéces de tiques différentes ont ét&/ées sur des chevreuils (icinus, Rhipicephalus
bursg R. turanicus H. punctata et H. concinng. En Espagne, 83 % des chevreuils examinés en
Galice entre avril et octobre portent descinus a raison d’'une moyenne de 43 tiques par animsl, le
trois stases étant représentées (avec une majbaidélltes, suivie des nymphes puis des larves :
VAZQUEZ et al., 2011). En Allemagne, les chevresitsit porteurs essentiellement.dicinus (93

%), avec un pic d’'infestation en mai, et dans umméndre mesure dBermacentorspp. (VOR et al.,
2010). L'infestation moyenne des chevreuils chasiés une hétraie d’Allemagne centrale est de
64,51. ricinus par individu, dont 33 % de femelles, 13%demal@s¥a3de nymphes et 17 % de larves
(KIFFNER et al., 2010). Cette cohabitation de défétes stases de tiques sur le méme chevreull,
rapportée dans plusieurs études européennes (HEYAEEMENDONCA, 2009), pourrait étre un
élément favorisant la transmission des agents gattes entre stases, par le mécanisme de « co-
feeding* » (cf. chap. 7). En Europe, la distribatides tiques et leur abondance semblent suivre
I'expansion numeérique et géographique des cer(eléssrande-Bretagne : SCHARLEMANN et al.,
2008 ; en Suede : JAENSON et al., 2012). La cdioglantre la densité de cervidés et la densité d’
ricinus sur la végétation a été démontrée en France (PNCet@l., 1999), en Ecosse (RUIZ-FONS et
GILBERT, 2010 ; JAMES et al., 2013) et dans les tagnes italiennes (TAGLIAPIETRA et al.,
2011). De méme, la charge en nymphes des cheveeuilble corrélée a la densité de chevreuils dans
les foréts du centre de I'Allemagne (VOR et al1@0

Les chevreuils, de par leur comportement spatiayrnaient étre un élément important pour la
dispersion des tiques dans I'environnement (RUIZNBCt GILBERT, 2010). En effet, les chevreuils
manifestent un attachement a I'habitat boisé (fdréis, haie) (MORELLET et al., 2011 ; TORRES et
al., 2011), qui se traduit par une augmentatiotadaiperficie de leur domaine vital lorsque I'habit
boisé devient plus rare et fragmenté (15 a 250ahest TUFTO et al., 1996 ; LOVARI et SANJOSE,
1997 ; CARGNELUTTI et al., 2002 ; LAMBERTI et aR006 ; SAID et al., 2009) et les conduit a des
mouvements fréquents entre zones boisées. Lorssddéplacements habituels, ils peuvent transporter
des tiques entre zones d’habitats favorables (bmigls aussi contribuer a la dissémination dessqu
entre les zones boisées et les zones ouvertes coesmgatures (fig. encadré 2, « Exemples de
déplacements de chevreuils », cf. hors-texte, BagE&nfin, les chevreuils peuvent aussi transporter
des tiques a moyenne distance (1-5 km) lors des leéplacements en période de reproduction
(RICHARD et al., 2008), et a grande distance (ki) lors de la dispersion natale (GAILLARD et
al.,, 2008 ; DEBEFFE et al., 2012) ou, dans le cas environnements tres saisonniers, lors des
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migrations entre leurs domaines estival et hive(NRfSTERUD, 1999 ; RAMANZIN et al., 2007 ;
CAGNACCI et al., 2011) (fig. 2 encadré, « Exemplesdéplacements de chevreuils », cf. hors-texte,

page 3).
Ennemis naturels des tiques

Hormis les hétes des tiques qui cherchent & s’eardésser (soit par toilettage, soit par leur syeté
immunitaire), on recense beaucoup plus d’ennemigrela chez les tiqgues exophiles que chez les
endophiles : les tigues exophiles sont sans dduseepposées, de par la diversité des habitatdleg’'e
fréquentent. L'impact global des prédateurs etpigasites sur la mortalité des tiques est peu connu
en général, on considere que les autres causesntaité (habitat peu favorable, échec de rencontre
avec un hote) sont prépondérantes, méme s'il nkepias d'études précises sur le sujet.

Parmi les vertébrés, certains oiseaux sont d'exuisll prédateurs de tiques, notamment les pique-
bceufs Buphagusspp.), connus pour s’alimenter essentiellementtigiees (mais aussi d’autres
ectoparasites) qu’ils prélevent directement surdemnds mammiferes, en Afrique subsaharienne
(PETNEY et KOK, 1993). Les poulets consomment beapale tiques, aussi bien sur les bovins que
dans la végétation : au Kenya, il a été estimémgpoulet, au milieu de bovins infestés, ingérait en
moyenne 81 tiques par heure. Les musaraignes comsohégalement des tiques gorgées, sur le sol
ou méme enfouies. Des lézards, au Pérou, visigsnhids d’oiseaux marins et mangent de grandes
quantités d'argasidés (DUFFY, 1983). Chez les ideés, les fourmis sont des prédateurs efficaces
de tiques gorgées, avec un impact significatif lear populations d&hipicephalusspp. en milieu
tropical (BARRE et al., 1991). Certains coléoptenmsdateurs de la famille des carabidés
(Pterostichussp.) peuvent avoir un régime alimentaire oriemés Jes tiques, méme s’ils consomment
d’autres proies (BOBROVSKYKH et UZENBAEV, 1987). @@nes araignées sont prédatrices
d’argasidés@rnithodoros coriaceysArgas miniatus.), voire d’'ixodidés Rhipicephalus sanguineus
Rhipicephalus microplus)(SONENSHINE, 1993).

Des antagonistes naturels ont été testés au laberat sur le terrain, avec plus ou moins de sjccé
pour réduire les populations de tiques : c’estae de champignons entomopathogéhstgrhizium
anisopliae Beauveria bassianaPaecilomyces fumosoroseletc.), de nématodes de la famille des
hétérorhabditidés Heterorhabditis bacteriophora etc.) ou des steinernématidéStejnernema
carpocapsagSteinernema feltigeetc.) (cf. chap. 9). Alors que ces antagonistasagjuant a divers
arthropodes ne sont pas spécifiqgues aux tiquedyleenopteres parasitoides du gemmiphagus
(famille des encyrtidés : neuf espéces décritesjauwr) occupent une place particuliere (HARTELT et
al., 2008). En effet, ces insectes sont exclusimerdépendants des tiques pour leur développement.
Les femelles pondent des ceufs dans une tique @ém&nt une nymphe) qui, suite au repas sanguin,
vont sortir de leur diapause pour donner des lagquesonsommeront la tique de l'intérieur. Celle-ci
va finir par mourir et les insectes adultes ailé@ntvdécouper avec leurs mandibules un trou
d’émergence pour sortir de la tiqgue. Dans la naties taux de parasitisme d0 & ces hyménopteres
atteignant 20 % ne sont pas rares (DOBY et VAN LAERI93 ; HU et al., 1998 ; LYON et al., 1998

; PLANTARD et al., 2012), mais leur impact sur lgndmique des populations de tiques reste a
explorer. Cependant, des expériences de lachezparasitoides ont été réalisées aux Etats-Unmis, e
Russie et en Afrique sans réel succes (sauf peaeétAfrique : HU et al., 1998).

Dans une certaine mesure, les agents pathogénesmisa par les tiques peuvent eux-mémes
directement avoir un impact sur la survie des sgetepeuvent donc étre considérés également comme
des ennemis naturels des tiques (AHANTARIG et28113 ; cf. chap. 7) : leur multiplication dans les
tissus de leur héte arthropode a nécessairemeoditn Cependant, tous les micro-organismes n’ont
pas un effet néfaste, a l'instar de certaines bastégui protegent leurs hodtes de l'attaque de
parasitoides (FYTROU et al., 2006).
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Modeéles de distribution et de dynamiqgue des populains de tigues

En s’appuyant sur des connaissances en biologie étologie des tiques, plusieurs types de modéles
permettent de prédire la distribution des tiques. g2ut distinguer les modéles statistiques (ou
empiriques®) et les modeles mathématiques (ou nigtest). Dans les modeles empiriques, des
données de présence/absence ou d'abondance de Hgnok mises en relation avec des données
environnementales par le biais de techniques titptes. Cela permet de déterminer des régles de
distribution par une équation mathématique et giréilire la distribution des tiques pour des zanes
des périodes sans données de présence. Les modei@sistes sont, quant a eux, basés sur la prise en
compte de processus biologiques et leur formatisatiathématique a partir de connaissances ou de
données de la littérature (comme le cumul des «édeurs » nécessaire pour la réalisation d’'un
processus de développement). lls sont ensuite@uBs a un nouveau jeu de données pour validation.
Par leur utilisation dans le cadre de simulatioless modéles mécanistes permettent le test
d’hypotheses irréalisables par le biais d’obseovetiou d’expérimentations. Le choix de la bonne
stratégie de modélisation dépend de l'objectif (omendre ou prédire), de I'échelle considérée
(mondiale a locale) et du degré de connaissand&sauoltogie et la distribution de la tique.

Modeles empiriques

Les variables a expliquer peuvent étre soit I'ommre (présence/absence) de tiques, soit leur
abondance. Les variables explicatives sont cogstitypar des facteurs climatiques, topologiques ou
biotiques, tels que la végétation via le NDVI*. BSADA-PENA (2005) a notamment ajusté des
modéles pour expliquer 'occurrence et I'abondadde ricinus dans une région du centre-nord de
'Espagne, au sein de laquelle des secteurs horaegent été identifiés. Outre I'importance des
variables climatiques et relatives a la végétatiajgut d’'une variable « perméabilité », qui petrde
rendre compte de la facilité de la dispersion etdsezones favorables, améliore I'ajustement du
modele. Ces travaux mettent en évidence le roleunaje I'interconnexion entre les zones d’habitats
favorables dans le cadre d’'une métapopulation*iglees. A plus large échelle, des modéles ont été
réalisés pour estimer la niche écologique et clopatqui permet le développement de populations de
tiques (ESTRADA-PENA, 2008). Cela aboutit & I'éledtion de cartes déterminant les habitats
favorables (cf. chap. 8 pour une discussion plysaipndie en liaison avec des pathogénes). A titre
d'exemple, DIUK-WASSER et al. (2010) ont utilisé eunméthode de régression qui permet de
combiner des prédictions de présence/absence lebrdlance des tiques. L’ajustement du modéle
montre une influence significative de variablesndiiques (déficit de pression de vapeur saturante,
température), du NDVI, de l'altitude et d'un termi@utocorrélation. Ce modele permet d’établir des
cartes prédictives de densitél.dscapularisa I'échelle de I'est des Etats-Unis. Les zonesr pou
lesquelles la présence de tiques est prédite sarisnsation par I'observation préfigurent des zones
d’expansion potentielle de I'espéce.

Modeles mécanistes

Les modeles mécanistes prennent en compte lesgaiies variables nécessaires a la représentation
du systeme, ainsi que les processus majeurs inmvelans la biologie et I'écologie des organismes.
Ainsi, les individus sont représentés dans les tesdgar les variables « ceuf », « larve », « nymphe
ou « adulte ». Suivant leur degré de précisionmedéles considérent les passages entre ces &@ses
des taux de survie, ou détaillent les processugreiatation, de développement et/ou de recherche
d’hétes.

L'objectif premier des modéles mécanistes est dmpcendre, synthétiser et hiérarchiser les
principaux processus en jeu. Certains auteurs caigent sur des processus clés de la dynamique.
Ainsi, GARDINER et al. (1981) ont modélisé podr ricinus spécifiquement les taux de
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développement en fonction de la température afinsoeuler les durées de développement
correspondant a chaque stase. BEUGNET et al. (2000développé un outil (FleaTickRisk) de
simulation de I'activité de différentes espece$éaéhelle de I'Europe, sous linfluence de variable
météorologiques (température, humidité relative)) igteragissent et déterminent des matrices de
pourcentage d’activité. De nombreux modéles considéoutefois I'ensemble des processus afin de
simuler la dynamique des différentes stases. ARBNDOLPH et ROGERS (1997) ont développé un
modele de dynamique de population de la tighgicephalus appendiculaten Afrique. Ces auteurs
ne différencient pas les individus en phase d’alitagion et en cours de développement. Cependant,
leur modele permet une simulation réaliste de l@dyique de cette tique, en termes de saisonntlité e
d’étendue des variations des nombres de tiqueshdgque stase, et ce, en quatre localisations du
continent africain.

De nombreux modeles présentés dans la littératoreéteé développés dans le but de simuler des
scénarios ou de tester des stratégies de maiasspapulations de tiques. Plusieurs catégoriesgpeuv
étre identifiées parmi ces objectifs de prédiction.

Test de I'influence des changements climatiques

De nombreux modéles de dynamique des populatiosereattachés a simuler I'aire de répartition
potentielle d’'une espéce et les conséquences damgement des conditions météorologiques.
ESTRADA-PENA et al. (2011) ont développé un mod@iécaniste détaillant les processus de
développement et de mortalité de la tidy@lomma marginaturen calculant un taux de croissance
net de la populatioj. Ce taux de croissance est utilisé afin d'estifasrzones pour lesquelles le
développement est possible X 0), définissant ainsi une aire de répatrtitioteptelle couvrant une
large part du bassin méditerranéen (fig. 2, « igtion géographique des valeurs positives du thux
croissance net de la populatidy) ¢hez la tiqgueHyalomma marginatun®, cf. hors-texte, page 4).
HANCOCK et al. (2011) ont testé par modélisatioeffét de variations de la température sur la
dynamique saisonniére de la tiquericinus. Les résultats d’'une augmentation de la températur
moyenne montrent I'apparition du pic d’abondancengi@phes plus tot dans la saison. A partir d’un
certain seuil d’augmentation de cette températureaccourcissement de la période inter-stadialie, q
devient inférieure a I'année, est simulé. DOBSONRANDOLPH (2011), s’appuyant sur un modéle
de DOBSON et al. (2011), ont simulé, a partir d’'s@eie de données couvrant la période 1970-2008,
I'effet d’'une augmentation de température obsesv@artir de 1989. Leur modéle suggere également
un raccourcissement de la durée de développementtigliees, ainsi qu’une augmentation des
populations, en raison d'une moindre mortalité. €#sts varient toutefois suivant les localisations
considérées.

Test de I'influence du mouvement des hétes et deactéristiques du paysage

Associé a I'importance des conditions locales deptrature et d’humidité, le mouvement des hotes
au sein du paysage a une grande influence sunendgue de population des tiques. Ainsi, HOCH et
al. (2010) ont développé un modéle de dynamigueamilation de la tique. ricinus, appliqué
spatialement a un paysage théorique comprenanbisnune péature et un écotone a l'interface, entre
lesquels le mouvement des hotes est formalisé parndigrations. Les résultats de ce modele
suggerent que le bois se comporte comme une sdarttgues pour la pature qui agit comme un puits.
WANG et al. (2012) ont pour leur part appliqué uod@le de dynamique de population de I'espice
americanuma un paysage réel du Texas, représenté sousnte fdune grille ou chaque cellule est
assignée a un des neuf types d’habitats rencqjpirié@sipalement bois, patures et zones urbaines. L
hétes sont différenciés suivant leur taille (petiteoyenne et grande), ce qui se traduit par des
domaines vitaux de taille proportionnelle. Ces argeont ensuite simulé I'effet de la mise en place
d’'une ceinture verte en bordure de zone urbaindasulynamique des populations de tiques : les
résultats montrent une augmentation des densitésaeurs avec cette ceinture.
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Effet de mesures de contrble des populations dadi

Certains modeles sont utilisés afin de testerliierice de variations de la densité des hétes sur le
densités de tiqgues. MOUNT et al. (1993) ont sinuié augmentation linéaire des densités des tiques
adultes en recherche d’h6te avec la densité da@hiés; pour I'especé. americanum DOBSON et
RANDOLPH (2011) ont obtenu des résultats plus néarmourl. ricinus : si la densité de tiques
augmente avec la densité de chevreuils dans lesszde faible densité d’hétes, les simulations
montrent une baisse de la densité de tiques ldres 'augmentation de la densité de cet héte lersq
celle-ci est déja élevée. Dans ce dernier cagigess a I'aff(t trouveraient alors plus rapidement
héte. La population globale de tiqgues augmenteefoist dans tous les cas. Lorsque les hotes sont des
animaux de production, la gestion du paturage paudifier la dynamique de population des vecteurs.
Ainsi, HERNANDEZ et al. (2000) ont montré par mddation et simulation gqu'un systeme de
rotation entre un nombre de patures variant dergdasix permet de réduire, mais pas d'éradigasr, |
populations de la tiqueéRhipicephalus microplusau Venezuela. Une mesure de contrdle des
populations peut également consister en la miseavre d'un traitement acaricide. BEUGNET et al.
(1998), pour des populations de R. micro-plus eruvgtle-Calédonie, ainsi que DOBSON et
RANDOLPH (2011) pout. ricinus, ont mis en évidence par simulation de fortes @lésances des
populations de tiques sous l'effet d'un traitemewaricide. Cependant, ces effets peuvent étre
variables en fonction de l'efficacité des traitetseet de leur fréquence (BEUGNET et al., 1998), ou
selon le pourcentage de la population traitée (DOBSt RANDOLPH, 2011). Ce pourcentage
permet de mimer la fraction d’hdétes sauvages peaguels de tels traitements ne peuvent étre mis en
ceuvre.

Les modeles de dynamique de population de tiquestiteent donc des outils privilégiés pour tester
des scénarios d’évolution ou de contrfle. lls repnéent également une base nécessaire au
développement de modéles de propagation de maladiesmises par les tiques, pour lesquels un
couplage entre dynamique de population et trangmisst nécessaire (cf. chap. 8).

Conclusions et perspectives

Il est encore difficile de faire la part des chosegre l'influence directe et indirecte des facseur
abiotiques (température, humidité), biotiques (bOtevégétation) ou du contexte paysager
(fragmentation des habitats, occupation des smsigpes agricoles) sur la dynamique des population
de tiques. En effet, les tiques dépendent des coramtés d’hbtes, mais cette interaction est fortémen
modulée par des facteurs biotiques et abiotiquéssagt depuis le contexte local (micro-habitat)
jusqu'au contexte paysager (OSTFELD et al.,2001E8D et al.,2006;GRAY et al., 2009). Etant
donné limportance des communautés d’hétes darferietionnement des écosystemes terrestres,
notamment fréquentés par I’homme, une démarchgrati@e d’épidémiologie du paysage portant sur
cette relation triangulaire « tiques-hotes-facteenwironnementaux » semble indispensable pour
mieux appréhender et prévenir, sur la base d'ouatildographiques, les risques liés aux maladies
transmises par les tiques.

Par ailleurs, de nombreux aspects de la biologgetidgies restent inconnus, et ce malgré le grand
nombre d'études réalisées, notamment sur les espEenieux connues comrheicinus en Europe

ou |. scapularisaux Etats-Unis. De plus, il existe de grandes cmurde variabilité (notamment
génétique : cf. chap. 4) qui ne sont pas prisesc@npte et qui pourraient compromettre la
généralisation de parametres mesurés sur une piopulmique (telle qu’'une lignée de laboratoire).
De ce fait, nous sommes pour l'instant encore t@npouvoir proposer un modeéle qui permette de
prédire la densité de tiques dans une localité ehe période de I'année donnée. Des approches
combinant expérimentation (au laboratoire et suieteain), observation (a large échelle spatiale et
prolongée sur de longues périodes) et modélisagtmmraient permettre d'atteindre un tel objectif,

177



souhaitable pour une meilleure gestion des protdédeesanté publique posés par les tiques et les
maladies gu’elles transmettent.
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Annexe 2

Chapitre 8 : Modification et modélisation du risquede maladies transmises
par les tiques

in : «Tiques et maladies a tiqudgiologie, écologie évolutive, épidémiologie

Nathalie Boulanger & Karen McCoy edRD Editions 2016.

Maud Marsot, Thierry HoclGrégoire Perez Elsa Léger, Hélene Verheyden, Céline Richomme &
Gwenaél Vourc’h

Dans ce chapitre, nous étudions le risque poumnithe ou les animaux domestiques d'étre infectés
par un agent infectieux (bactérie, parasite ousyittansmis par les tiques, appelé par la suiteque

de maladies a tiques ». Nous examinons les diffésecomposantes de ce risque, les facteurs qui
linfluencent et comment la modélisation peut petreede mieux le caractériser et le prédire. Nous
nous intéressons principalement aux risques ligstigues dures, qui ont pour caractéristique de se
poster sur la végétation a I'affat de leur héte @tfap. 2). L'état de nos connaissances sur leggiq
molles, le plus souvent endophiles, rend diffi@d¢ormalisation mathématique en vue de modéliser |
transmission d’agents pathogénes par ces espetigsiee et donc la modélisation du risque.

Les composantes du risque de maladies a tigues

Le risque pour 'homme ou pour un animal de dévedopune maladie due a un agent infectieux
transmis par les tiques dépend 1) de la probaliétéontact avec une tique infectée, mais ausse 2)
la probabilité d’infection une fois le contact riéal(fig. 1).

La probabilité de contact entre une tique infeetden hdte dans un endroit donné a deux composantes
. une composante « tique » liée aux densités degidnfectées en quéte d’hotes a I'afflt sur la
végétation, et une composante « héte » liée a ésepre et au comportement de I'héte dans
'environnement ou les tiques sont présentes. Lemjar terme est en général appelé « risque
acarologique* ». Il est trés utilisé, car il perrdetcartographier le risque associé a I'environmgrae
d’étudier les facteurs influencant la présenceigees infectées sur la végétation. Pour les tiques
triphasiques* (comméxodes ricinu}, le risque acarologigue est souvent estimé patelasité de
nymphes infectées en quéte d’hétes, car pour pitssgspéeces de tiques, on considéere que cetté stase
est la plus importante pour le risque de transmisa 'homme. En effet, les larves sont rarement
infectées (sauf en cas de transmission transovexrigret les adultes sont moins nombreux et plus
faciles a détecter que les nymphes. Ce risque lagigque peut étre a son tour décomposé en deux
composantes : les densités de nymphes a l'aff(& danenvironnement et la prévalence d’infection
des nymphes. Dans le cas des tigues monophasigemsime Rhipicephalus microplysle risque
acarologique va étre directement lié a la densitéad/es en quéte d’héte et au taux de transmission
transovarienne des agents pathogénes associés (HOWEal., 2007). Les principaux facteurs
influencant les densités de tiques et leur dynaenmnt été développés dans le chapitre 3 et netseron
pas répétés ici. Aussi, pour éviter des redondars®ss la suite du présent chapitre, nous nous
focalisons surtout sur la composante « prévaletinéedtion des nymphes » du risque acarologique.
Concernant la présence et le comportement de I'théts I'environnement, il s’agit de comprendre
quelles activités favorisent le contact avec dgses infectées. Pour 'lhomme, les activités deris
ou de recherche de ressources alimentaires (chasselte de champignons) et les activités

189



professionnelles (foresterie) peuvent conduire psonnes a fréquenter des zones a fort risque
acarologique. Chez les animaux domestiques, leacbnpourrait étre favorisé aussi par le
comportement de I’'homme, et notamment par ses méthd'élevage (STACHURSKI et ADAKAL,
2010). La composante comportementale du risquelest importante, mais rarement étudiée, car
complexe et nécessitant des approches multidisaiplis (écologie, infectiologie, géographie,
zootechnologie et sociologie).

- ' - ] 3 3 . - | v "
Densice de tiques a ['afiin Prévalence d'intection des tiques

Interacrions ; neeractions
COMPOITe mentales immunologiques

Comportement ¢ 5 Ri\quc -.1r..aru|agiquc » Sensibilicé

1 1 SO I 1. . TR frad i 1
de |'hore Probabiliré de nombre de ngues infectees JrJJr:.IJff.-'a.'.-: de | hote

confact .".'rj::-:'-J‘JH-.'*. d infection

Risque de

maladies 2 riques

Figure 1 : Composantes du risque de maladies a tigs.

Le risque pour un hote de développer une maladiesinise par les tiques dépend :

1) de sa probabilité de contact avec une tiqueci@ée(interactions comportementales), résultaptra@me de
l'interaction entre la densité de tiques a l'afféit leur prévalence d’infection (autrement dit, dsque
acarologique)

2) de la probabilité d’infection une fois le cortétabli avec un héte. Cette probabilité dépenthdmnsibilité
de I'héte a une piglre de tique et aux agents figfigx (interactions immunologiques).

La probabilité d'infection décrit les conséquendescontact entre une tique infectée et un héte. En
effet, de ce contact ne découle pas forcément @atadme, car il dépend de la sensibilité de I'hatr a
tigues et aux agents pathogenes. Apresune renantte une tique infectée et un hote, il faut que |
tique puisse se nourrir sur 'héte de maniére gueel’agent infectieux soit transmis, et que cenider
s'établisse et provoque une maladie. Il peut arripee la tique, bien que présente sur I'hbte, ne se
nourrisse pas, en raison de différents paraméégsilsa préférence trophique (héte de prédilection
non) ou de la résistance de I'héte (cf. chap. &) eSi 'agent infectieux est transmis suite aigipe,
I'hGte peut s’en débarrasser rapidement, graces @léfenses immunitaires* innées ou acquises (cf.
chap. 7). Dans les deux cas, I'infection de I'n@te pas lieu et I'agent infectieux ne sera passiraa

a un nouveau vecteur.

Les principaux facteurs qui conditionnent le risquede maladies a tiques

Déterminer les facteurs qui influencent le risqeendhladies a tiques pour ’'homme et les animaux
domestiques est un challenge majeur en santé pebdijvétérinaire. Le cycle des agents infectieux
transmis par les tiques est un complexe d’intesastiécologiques entre de nombreuses espéces a des
échelles multiples, influencées par les conditiengironnementales et le comportement des hoétes
(LOGIUDICE et al., 2008). Une approche basée suideombrement des cas et la recherche des
facteurs de I'environnement ou des facteurs lifsébe influencant ce risque (fig. 1) peut étrdiséie

pour étudier le risque de maladies a tiques. Gglpeoche nécessite a la fois un recensement e¥haust
des cas et la détermination précise de I'endroilestpersonnes se sont infectées, ce qui est souven
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difficile & mettre en ceuvre étant donné I'ubiquiés tiques. Cependant, a partir d’'une telle apgroch
des études ont montré l'impact sur le risque deadies a tigues de certaines caractéristiques
environnementales telles que le climat (OGDEN et 2005) ou les caractéristiques des sols
(GUERRA et al., 2002), et de facteurs biotiques wghe la dynamique de circulation des agents
infectieux (TELFER et al., 2010), la dynamique gepulations de tiques vectrices (OSTFELD et al.,
2006) et de leurs nombreux hotes vertébrés (OSTFELDOGIUDICE, 2003). Ici, nous nhous
intéressons a trois principaux facteurs pouvantuémicer le risque de maladies a tiques : la
modification des communautés d’hoétes, le changeménttique et le comportement favorisant les
contacts avec les tiques.

Modifications de la composition des communautés ddies

La composition de la communauté d’hdtes vertébiiss dun écosysteme est primordiale dans la
détermination du risque de maladies a tiques. larsité spécifique des communautés d’hétes est
caractérisée par le nombre d’espéces présentesretbondance (KREBS, 1999). Elle est susceptible
d’étre affectée par les conditions environnement&e les interactions entre especes, comme des
perturbations d’habitat, I'introduction d’espéceédaemodification de la communauté de prédateurs.
Ainsi, la variation de I'abondance des chevreuilgtés majeurs des tiquddxodes ricinus cf. chap.

3) entraine généralement une modification du ristpuransmission de maladies a tiques. En Europe,
par exemple, la circulation de I'encéphalite a eidlick-Borne Encephalitis - TBE, cf. chap. 7) est
modifiée non seulement lors d’'un changement deukit¢ de I'habitat des micromammiferes, qui
affecte I'abondance de ces réservoirs* principauxvilus, mais aussi avec des changements dans
I'abondance des chevreuils qui affectent la demsitéques (RIZZOLI et al., 2009).

Une perturbation dans la communauté d’hotes peutrifer des populations d’hdtes d’especes
opportunistes, ayant souvent une forte compéteacésrvoir* d’agents infectieux, et modifiant ains
le risque de transmission de maladies associéeAnténique du Nord par exemple, la souris a pattes
blanches Reromyscus leucoppusst a la fois I'espéce la plus abondante, la pbmpétente pour les
bactéries responsables de la maladie de Lyme @elimajeur des larves de tiques (KEESING et al.,
2010 ; HERSH et al., 2014). Cette espéce contritmne a infecter une forte proportion de tiques au
sein des communautés forestieres. De plus, duléala résilience de cette espéce aux modifications
du paysage, on la retrouve dans des communautégeacbmme a faible richesse spécifique. Par
opposition, I'opossum de VirginieD{delphis virginiang, qui est un héte peu compétent pour ces
mémes bactéries, et qui tue la grande majoritéigess qui tentent de se nourrir sur lui, est emegd
absent des foréts dégradées ou les souris sontdates. Quand I'habitat est perturbé et donc la
communauté d’hotes est modifiée, I'hbte peu commiétdci 'opossum — disparait, tandis que I'hote
permettant 'augmentation du risque de transmissida souris — reste. Dans les foréts avec une
grande diversité d’'hétes, il y a alors une plugefgrobabilité que les tiques se nourrissent sur un
vertébré moins compétent que la souris a pattexivs, ce qui « dilue » le risque de transmission
(LOGIUDICE et al., 2003). Cet effet est appelé teetle dilution* ». L'incompétence du chevreuil a
étre réservoir du virus de I'encéphalite a tiquedes bactéries responsables de la maladie de Lyme
pourrait aussi conduire & un effet de dilution.dffiet, la prévalence du virus de I'encéphaliteqaiei
chez les tiques et les rongeurs diminue lorsquiefeité de chevreuils est forte (CAGNACCI et al.,
2012). A l'inverse, le chevreuil peut avoir un eff@sitif sur la circulation de ces agents infactien
favorisant une plus forte densité de tiques et darmossibilité d’une transmission directe entre le
tiques par le mécanisme de co-repas* (KIFFNER gt28l12). Comme le montrent de nombreuses
études qui ont testé cet effet de dilution, il apfiafinalement que dans certaines conditions une
augmentation de la richesse en espéces s’accomfmgmed’'une baisse du risque de maladies a
tiques, alors que dans d’autres, I'effet inversebservé (SALKELD et al., 2013). En effet, maltaé
présence d’h6tes incompétents, 'augmentation ddefesité d’hbtes compétents pour le gorgement
des tiques favorise leur survie et accroit la dénde nymphes infectées, conduisant ainsi a une
amplification plutét qu’a une dilution du risque ®DEN et TSAO, 2009).
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De méme, la modification de la communauté de petdlatpeut avoir une influence sur le risque de
transmission. Un prédateur peut en effet modiféer inouvements des hoétes, diminuer les contacts
avec les agents infectieux, ou consommer préf@@mmient des proies infectées, entrainant ainsi un
effet de dilution. Ces mécanismes de réduction 'atiginentation pourraient aussi fonctionner
simultanément. Une espece prédatrice peut a laddisire I'abondance des individus infectés tout en
augmentant les taux de contact entre les hotestédect sensibles, résultant en un effet global
imprévisible (KEESING et al., 2006). Par ailleuesdiminution de la prédation peut avoir des effets
en cascade, entrainant une augmentation de latélemss petits mammiféres, hétes réservoirs
importants dans le cycle des tiques, et donc umgnantation de la densité et de linfection des
nymphes (LEVI et al., 2012).

L’introduction d’'une nouvelle espéece au sein d’'wwnmunauté d’h6tes peut aussi modifier la
circulation des agents infectieux vectorisés partigues, notamment en augmentant la prévalence
d’'infection des espéces réservoirs autochtonedespéce introduite est a la fois un réservoir
compétent et capable d’héberger de fortes chargéguees (MARSOT et al., 2013). Par exemple, il a
été montré que le tamia de Sibériarias sibiricus barbe)j écureuil introduit dans des foréts
périurbaines en France, produit environ 8,5 fois e tiques infectées par Borrelia burgdorfersgen
lato que le campagnol rousséatkdypdes glareoluset le mulot sylvestreApodemus sylvaticisdeux
hétes réservoirs autochtones connus. Ainsi, leadamintribue au risque acarologique en augmentant la
prévalence d’infection des nymphes plutét que ledensités. Méme l'introduction des nouvelles
espéces végétales au sein d'un écosystéme peutiendelirisque acarologique par son impact sur
I'utilisation de différents types d’habitat par dedtes. Par exemple, ALLAN et al. (2010) ont montré
que le cerf de Virginie @docoileus virginianys hote important des tiques et réservoir d’agents
infectieux, utilise plus fréquemment des zones bimgpar le chévrefeuilleLonicera maack)i
entrainant une augmentation du nombre de tiquestéds dans les zones envahies de chevrefeuille
par rapport aux zones adjacentes sans chévrefeuille

En fonction des écosystemes étudiés, il est doinwopdial d'évaluer la contribution des différentes
especes de la communauté d’hétes a la circulatesn daladies a tiques pour pouvoir faire des
prédictions robustes quant au risque acarologigoal.| Différentes méthodes peuvent étre utilisées :
1) par capture d’hétes et caractérisation de leévaglence d’infection, de leur charge en tiques, de
leur abondance et de leur compétence de réseM@REOT et al., 2013) ; 2) par évaluation de la
proportion de nymphes a I'affat infectées produjtas espece d’hétes en attribuant chaque génotype
d’agent infectieux identifié chez les tiques a depeces hoétes (signature génétique, BRISSON et al.,
2008) ; ou encore 3) par quantification directdadproportion de repas sanguins des tiques atgibué
aux différents hotes par recherche de traces d’ABNh6te dans les tiques a I'aff(t (repas de dsest
précédente) (HUMAIR et al., 2007).

Les changements climatiques

Les changements climatiques jouent un réle prépantiédans les modifications actuelles de la
distribution spatiale et de I'abondance de nomhlegusspeces de tiques et des agents infectieux
qu'elles transmettent (LEGER et al., 2013). En teffls entrainent des variations directes de la
température, des précipitations et de 'humiditéan des effets indirects sur la végétation etlaur
diversité, I'abondance et le comportement des hdtes tiques (GITHEKO et al., 2000 ;
SUTHERST,2001;GRAY et al., 2009). Le climat peutsaiagir, directement, sur la survie des tiques,
leur vitesse de développement, leur activité deejuad, indirectement, sur la disponibilité deselsot
via une chaine de processus environnementaux (JOMES., 1998 ; OGDEN et al., 2005 ;
HANCOCK et al.,, 2011 ; MEDLOCK et al., 2013). Tositees variations peuvent alors avoir
d'importantes conséquences sur le risque de maladligiques (LEGER et al., 2013). Nous
développons ici trois exemples de maladies a tiglogs le risque est impacté par les changements
climatiques : la maladie de Lyme, I'encéphaliteqad et les rickettsioses.

Une étude récente a montré que les tiqgues de Eedpeicinus infectées par les agents de la maladi
de Lyme (Borrelia burgdorferi sensu lato) survivaimieux aux conditions stressantes de température
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et d’hygrométrie (chaleur et sécheresse) que degsi non infectées (HERRMANN et GERN, 2010).

Cette étude faisait suite a I'observation, entr@918t 2005, d'une augmentation significative de la
prévalence des bactéries chez les tiques sureaiesiSuisse, alors que la température avait augment
de 1,5 °C en moyenne et le déficit en saturatiaitawontré une élévation marquée (JOUDA et al.,

2004 ; MORAN-CADENAS et al., 2007).

De méme, l'incidence et la distribution de I'encélite a tique ont considérablement augmenté en
Europe au cours des derniéres décennies (RANDORP®Y ; SUMILO et al., 2008 b ; SUSS, 2008,
2011). Le réchauffement climatique global seraitpamtie responsable de cette augmentation. Ce
phénoméne, en accroissant I'aire de répartitioaufsaie et la période d’activité des tiques suniée,
favoriserait de maniére indirecte le gorgementsiajne le taux de rencontre des tiques avec leshot
incluant 'hnomme et ses animaux domestiques, autanénainsi la transmission du virus
(LINDGREN et GUSTAFSON, 2001 ; SUSS, 2008 ; GRAYakf 2009 ; JAENSON et al., 2012).

Un dernier exemple concerne l'augmentation du dsde transmission de rickettsies (responsables
entre autres de la fiévre boutonneuse méditerrmecen de la fievre pourprée des montagnes
Rocheuses) par les tiques de I'espRbipicephalus sanguineuslabituellement, ces tiques infestent
préférentiellement les chiens et occasionnellentibatnme (PAROLA et al., 2008). Or, les fortes
températures entrainent une agressivité accruesiéques pour des hoétes inhabituels et notamment
'homme, expliguant l'augmentation des piqlres detec espece de tique I'été, et donc la
recrudescence de cas groupés de rickettsiosesridasggériodes caniculaires (PAROLA et al., 2008

; SOCOLOVSCHI et al., 2009).

Ainsi, en modifiant I'écologie du vecteur et de $éges, les changements climatiques peuvent avoir
des conséquences importantes sur la distributigordvalence, et de ce fait, la transmission destag
infectieux associés aux tiques. Les prédictiond’sypansion de la distribution des tiques du &b
changements climatiques sont inquiétantes, carédentes études ont montré que les limites de
dispersion de leurs agents infectieux ont tendanégre beaucoup plus faibles que celles de leurs
tiques vectrices (HUMPHREY et al., 2010 ; GOMEZ-iAt al., 2011). Cela suggére que, une fois le
vecteur établi dans un nouvel environnement, lesnigginfectieux qu’il transmet peuvent faire
rapidement leur apparition. Cependant, l'influerseuelle des changements climatiques sur la
répartition des tiques et la prévalence des maladidiques reste encore relativement inconnue et
pourrait étre surestimée suivant la capacité dgees a s’adapter aux changements environnementaux
(cf. Introduction).

Le comportement de ’'homme comme facteur d’expositin aux maladies a tiques

Pour évaluer le risque de maladies a tiques, tlifaagrer toutes les composantes du risque, intlua
le comportement humain en relation avec I'environeet (RANDOLPH et al., 2008). Si un lieu
présente des densités de tiques infectées tréss fartais qu’il n'est pas fréquenté par I'homme, le
risque sera faible. Certaines activités de loi@mmme la randonnée) et de recherche de ressources
alimentaires (récolte de champignons, chasse) otaices professions (forestier, agriculteur)
favorisent la rencontre avec les tiques (TOMAOIgt2005 ; RANDOLPH et al., 2008). De méme,
certaines pratiques d’exploitation des ressourcesmime les changements de gestion des foréts,
modifient le fonctionnement des écosystemes, cepguit augmenter le risque de transmission
(RIZZOLI et al., 2009). Il est donc nécessaire dmprendre le role des facteurs socio-économiques
dans I'exposition aux maladies transmises paritgges (SUMILO et al., 2008b ; LAMBIN et al.,
2010).

Pour mieux appréhender ces facteurs, des étudesant sur les données existantes depuis les années
1970 sur l'encéphalite a tique et intégrant toues composantes du risque ont été réalisées
(RANDOLPH, 2010). Une augmentation du nombre dedeass les pays d’Europe centrale et de I'Est

a ainsi été observée au moment de la chute dusbiiétique (1992-1993, fig. 2 ; RANDOLPH et
SUMILO, 2007 ; SUMILO et al., 2007 ; SUMILO et a2008a). En particulier, dans les pays Baltes,

si les facteurs environnementaux expliquent la idhale la variation spatiale de I'incidence de la
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maladie de 1993 a 1998, 'augmentation n’est pandgéne au niveau régional, a l'inverse des
changements climatiques a cette méme échelle (SOMit al., 2006 ; SUMILO et al., 2007). Un
sondage commandé par le ministere en charge dase&ffsociales et de la Santé de Lettonie a montré
que les personnes qui avaient les revenus leshalsisune moins bonne éducation et vivant a la
campagne se rendaient plus souvent en forét, palerhent pour la collecte de ressources (baies,
champignons, SUMILO et al., 2007). Ces personnégténaussi les moins vaccinées contre la TBE et
les plus souvent infectées par le virus (SUMIL@Igt2007 ; SUMILO et al., 2008a ; SUMILO et al.,
2008b). La transition politique en Europe de I'Bstu un impact socio-économique conduisant la
population de certains pays a une plus grande pguet a un fort taux de chdmage. Cette baisse de
revenus a imposé un retour vers la pratique deukillette et de la chasse comme source
d’approvisionnement, provoquant une plus forte skfmm aux tiques et donc a I'encéphalite a tique
(BORMANE et al., 2004 ; RANDOLPH et SUMILO, 2008BUMILO et al., 2008b). A cela, s’ajoute
une transition de la politique agricole a cettaquiir conduisant a I'abandon de terres cultivéeslat
baisse de I'utilisation de pesticides, favorisaabdndance des micromammiferes (RANDOLPH et
SUMILO, 2007 ; SUMILO et al., 2008Db). Par ailleuesitre 1999 et 2003 en Lettonie et en Lituanie,
non seulement une relation négative entre incideded’encéphalite a tique et taux de vaccination a
été mise en évidence, mais la baisse d'incideraiepts importante qu’attendue par rapport au taux
de vaccination, suggérant une relation complexeeguerception du risque (liée a l'incidence de la
maladie) et effet des campagnes de vaccinatiore girévention aupres de la population (fig. 2 ;
SUMILO et al., 2006 ; SUMILO et al., 2008a). Towessdravaux mettent donc clairement en évidence
le r6le conjoint de facteurs environnementaux etcséconomiques, ici le régime économique et la
politique de santé publique, dans I'épidémiologid’dncéphalite a tique.
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Figure 2 : Incidence de I'encéphalite a tique et maobre de vaccinations en Lettonie de 1970 a
2006 et corrélation de I'incidence et du nombre deaccinations at + 2 ans.

Le taux d’incidence de I'encéphalite a tique egirésenté par des barres et le nombre de vaccisgtianla
ligne. On constate une augmentation de l'incideageartir de 1991, un pic en 1994-1995, puis unsseai
Parallélement, le nombre de vaccinations augmeratiegnt un pic avec un décalage de 2 ans. Enégatiche,
la corrélation entre I'incidence de I'encéphaliteqaue et le nombre de vaccinations a t+2ans, 859. D'apres
SUMILO et al. (2008a).

Les facteurs socio-économiques jouent un role blridans I'incidence d’autres maladies a tiques.
Par exemple, une étude visant & comparer la séadprice de travailleurs agricoles et forestiers par
rapport au reste de la population en Toscaned)talimontré une plus forte exposition des premiers
aux bactéries de la maladie de Lyme (TOMAO et28l05). De méme, un sondage réalisé dans le sud-
est de la Pologne a aussi montré un plus fort teugiqlres chez les personnes ayant une profession
les exposant directement aux tiques (agriculteufgrestiers). Cependant, ces individus plus exposé
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avaient aussi un niveau plus important de protectiontre les piqlres de tique par rapport aux
citadins, mais une connaissance souvent faibleagtble des risques liés aux piqlres de tiques
(BARTOSIK et al., 2008). Les changements de prasgagricoles (utilisation de terres et conditions
d’élevage), conjointement avec des changementsatitiomes, peuvent quant a eux modifier le risque
d’exposition du bétail (L'HOSTIS et SEEGERS, 20(). sachant qu’a travers le monde, les éleveurs
ont des conceptions empiriques et parfois irratlea sur les maladies du bétail en général eiesur
maladies a tiques en particulier, ainsi que surdeatrdle (VAN VEEN, 1997).

Le contexte socioculturel, la profession, le stagatial, le niveau d’éducation et le niveau de
prévention sanitaire modulent donc I'exposition gepulations humaines aux maladies a tiques. De
méme, le niveau de connaissance de ces maladidsspéieveurs, le mode de gestion des troupeaux
qui en découlent et I'acces aux soins vétérinaiogd des parametres importants de compréhension du
risque acarologique pour le bétail et ses conségsedconomiques pour les populations touchées.
Ainsi, les facteurs socio-économiques et leurs rauions éventuelles avec les facteurs
environnementaux doivent étre pris en compte paarraeilleure compréhension et prévention de ces
maladies.

L'apport de la modélisation pour évaluer le risquede maladies a tiques

Pour estimer le risque de maladies a tiques, kestntiel de connaitre 'aire de distribution dules
vecteurs (cf. chap 2, MADDER et al., 2013), maissaga capacité a se déplacer, et donc a envahir de
nouvelles zones sous des conditions particuliGs@sompétence a étre infecté et infectant, airsi qu
sa capacité a rencontrer des hotes sensibles ableaple transmettre I'agent infectieux concerfié (c
chap. 4). Tous ces parametres peuvent étre in@ns des modeles (OTTO et DAY, 2007) qui
s'intéressent aux processus de transmission denitagfectieux et de dynamique de populations (cf.
chap. 3). Deux approches principales de modélisatiorisque de maladies a tiques sont possibles. La
premiére, essentiellement descriptive, consistractériser et cartographier le risque, puis atifien

des zones a risque a partir de données réelle®dcaphie du risque). Sa capacité de prédiction ou
valeur prédictive* est faible sauf pour un événensemvenant dans les mémes conditions. La seconde
approche, plus généralisable, a pour objectif deléliwer les mécanismes mis en jeu dans des
systémes tiques-agents infectieux-hodtes résenadins de prédire le potentiel de propagation des
maladies vectorielles (modéles mathématiques).

La cartographie du risque

Pour réaliser des cartes de risque de maladiesrigdlds, il est nécessaire de disposer d’un traedy
nombre de données permettant de caractériserttempaéographigues du risque de transmission. Le
risque de transmission de la maladie de Lyme a éiéscartographié pour I'est des Etats-Unis aipart
de la détermination du taux d’infection des nymptfi¢sscapularissur plus de 300 sites. Les densités
de nymphes infectées ont été évaluées, caractedasei le risque acarologique sur 'ensemble de la
zone d’étude (fig. 3a, « Densité de nymphes infectiIxodes scapularis prédites par un modéle de
cartographie des densités de nymphes a l'affémrsite de nymphes infectées observées sur lerterrai
», cf. hors-texte, page 7 ; DIUK-WASSER et al., 20Des facteurs environnementaux permettant de
prédire la présence et la densité de nymphes édecont été mis en évidence (altitude, taux
d’humidité, température) et ont ensuite été usligéur modéliser les zones a risque (fig. 3 b, reBo

a risque éleveé ou faible », cf. hors-texte, pagé ®artir d'un modéle de régression prenant emptem

la forte agrégation des tiques dans I'environnersete fait qu'il y ait des zones sans tique (dissi
égales a zéro). Ce travail a permis de formaliser carte du risque, constituée de deux zones de
risque élevé de maladie de Lyme, utile pour am@itar surveillance de la maladie et la mise eneplac
de programmes de controle.

195



Les modéles permettant la cartographie du risquealadies a tiques servent aussi a évaluer legisqu
d’'introduction d'agents infectieux, via la migratiode tiques infectées ou d’hétes infectés (ou
véhiculant des tiques infectées). Ces modeles preraors en compte la probabilité pour une tigeie d
disperser (temps d'accroche, survie sur I'héte)' ebvahir durablement de nouveaux territoires grace
a ses hoétes vertébrés migrants (survie en phase déns un nouvel environnement, capacité de
diapause ou de métamorphose, disponibilité en hatesprennent aussi en compte la compétence
vectorielle des tiques (capacité a s'infecter, anteair, a multiplier et & retransmettre I'agent
infectieux). Une approche par cartographie du Bsde I'émergence du virus hémorragique de la
fievre de Crimée-Congo en Europe a par exemplepaiposée en incluant a la fois les routes
potentielles de dispersion du virus (grace a laratign transméditerranéenne d'oiseaux transportant
des tiques infectées d’Afrique vers I'Europe), talabilité de survie des tiques, et la répartiti@s
tiques vectrices et de leurs hbtes réservoirs (GALA., 2010).

Des modeéles mathématiques pour comprendre et prédile risque

De méme que pour les modeles de dynamique des aiigmd (cf. chap. 3), les modéles
mathématiques ou mécanistes* different des modgtgsriques de cartographie par la démarche de
modélisation, qui consiste a développer le modeéleerant compte des processus biologiques mis en
jeu, puis a le valider par confrontation aux domsnédstantes. Concernant les maladies a tiqueg, deu
grands types de modeles mécanistes existent : desles statiques*, dont les prévisions ne différent
pas dans le temps, et des modéles dynamiques*eguigitent la simulation au cours du temps de la
propagation des agents infectieux.

Modéles statiques : estimer la probabilité de prgption des maladies a tiques

Les modeles statiques permettent de quantifiestégie de propagation de maladies a tiques a partir
calcul d’'un indicateur appelé RO*, dont la valendique si I'agent infectieux va se propager (loesqu
RO > 1). De nombreux travaux se sont attachésnaalser le calcul du RO pour des agents infectieux
transmis directement, et ce pour différentes arestde contact entre populations (FULFORD et al.,
2002 ; HEESTERBEEK, 2002). En revanche, ce calail peu développé pour des maladies
vectorielles. Des méthodes développées par HARTEMWENal. (2008) définissent 5 types d’infectés
— les 4 stases de tique (oeuf, larve, nymphe oliegdrt I'hdte vertébré — et quantifient le nombliee
nouveaux infectés de chaque type. Les auteursppfiaé cette méthode pour calculer le RO pour la
maladie de Lyme et I'encéphalite a tique, en preerancompte des voies de transmission multiples :
transmission directe entre I'héte vertébré et dmdi transmission de tique a tique par co-repas et
transmission transovarienne. La valeur du RO auggnintement avec la fraction de repas sanguins
pris sur un héte compétent pour les deux agengstisfix. Cependant, pour I'encéphalite a tiqueasleu
résultats suggerent un réle majeur du co-repas Bamsansmission, puisque la valeur du RO ne
dépasse le seuil de 1 que si le modéle prend epteore processus, ce qui n'est pas le cas pour la
maladie de Lyme. En utilisant la méme méthode, MBRSt al. (2009) ont identifié les facteurs
influengant fortement la valeur du RO pour 7 madaddont la maladie de Lyme, I'encéphalite a tique,
la fievre hémorragique de Crimée-Congo et I'anaptase (cf. chap. 7). Par ailleurs, en se basant sur
un modéle de dynamique de population de la tiqualdtyma marginatum (ESTRADA-PENA et al.,
2011), et d’équations mathématiques simulant lex tde développement et de mortalité des
différentes stases des tiques a partir de parasnétnéronnementaux (température, taux d’humidité),
une aire d’expansion potentielle du virus de larrBéde Crimée-Congo a été estimée a I'échelle
européenne (ESTRADA-PENA et al., 2013). Ces modé&esalcul du RO permettent d’évaluer la
propagation d’'une maladie, & partir des connaigsanisponibles, méme en l'absence de données
collectées sur le terrain.
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Modéles dynamiques : simuler au cours du tempsiagagation des maladies a tiques

Les modeles dynamiques sont utilisés pour simulec@urs du temps la propagation d'un agent
infectieux vectorisé. Cette simulation résulte cawplage entre un modéle de dynamique des
populations de tiques (cf. chap. 3) et un modélgatesmission de I'agent infectieux. Dans le modéle
de dynamique des populations, les tiques et lesshéiint différenciés selon leur état vis-a-visale |
maladie (individus sensibles, infectés ou immuniséss transitions entre ces états dépendent des
processus de transmission et d’acquisition de fiaggectieux, de sa persistance d’une stase &&au
et de la transmission transovarienne chez la tigiiege la réaction immunitaire de I'héte. La
formalisation mathématique de ces processus, giresila définition des paramétres utilisés pour la
calibration et la validation des modeéles, s’effeatuen fonction de connaissances de la littéraiure
de données de terrain. Les modéles dynamiques diadiem a tiques publiés se différencient
principalement suivant I'objectif qui leur est agsd : ils peuvent en effet étre utilisés pour teste
'influence 1) de changements climatiques, 2) dedigersité des hétes, 3) du paysage et du
mouvement des hétes au sein de celui-ci ou 4) ponuler I'impact de stratégie de controle des
maladies. Ci-dessous, nous donnons plus de déhites exemples de chaque type de modéle
dynamique.

1) Linfluence des changements climatiques estudelen effectuant des simulations a long terme
suivant des scénarios définis. OGDEN et al. (2000&) simulé des scénarios correspondant a des
prévisions de conditions de température pour leges2020, 2050 et 2080 au Canada, par un modele
de transmission de 3 agents infectiefirgplasma phagocytophiluet 2 souches d8 burgdorferiss,
B348 et BL206) via la tiqué. scapulariset I'hdte réservoilPeromyscus leucopusouris a pattes
blanches). Dans chaque cas, la « valeur sélectiidriess* » de I'agent infectieux était notamment
estimée par la mortalité des tiques et des hotesssaires a l'arrét de la propagation (RO < 1).
Globalement, la « fitness » la plus élevée estmil@epour les agents pathogénes a durée de vie
longue, a transmissibilité élevée et a faible daracpathogeneB( burgdorferi BL206). Cependant,

les simulations pour les années 2020 et 2050 segg€gue cette valeur augmente relativement plus
pour des agents pathogénes aux caractéristiqueségg par exempke phagocytophiluma cause
des modifications temporelles dans I'activité dé&ikntes stases de la tique. Le scénario simulé a
plus long terme (pour 2080) indique toutefois uménetion de cet agent infectieux. Ce modele
permet alors d’estimer I'impact de changements atiques sur les trajectoires évolutives des agents
infectieux.

2) Par linclusion d’'un héte théorique en supplémée la souris a pattes blanchés leucopus,
OGDEN et TSAO (2009) ont exploré par modélisatepdssibilité d’observer un effet des variations
de la diversité des hotes (exemple, effet de di)tsur le nombre de cas de maladie de Lyme. Leurs
résultats montrent qu’une augmentation de I'abocéatiun héte réservoir moins compétent que la
souris a pattes blanches peut engendrer soit uménudion, soit une amplification de I'agent
infectieux, en fonction des mécanismes de compastities taux de contact entre I'héte et la tique et
de I'immunité de I'héte vis-a-vis de la tique. HARIELD et al. (2011) ont montré quant a eux qu’un
faible effet de dilution est possible dans un systedans lequel les cervidés sont les seuls hétes
incompétents. Enfin, BOLZONI et al. (2012) ont cadcle RO pour I'encéphalite a tique en fonction
de la capacité du milieu* en rongeurs et des démsie chevreuils. La probabilité de propagation de
'agent infectieux (RO > 1) augmente avec la capadu milieu en rongeurs. Pour une capacité
donnée, cette probabilité est maximale pour uneitiede chevreuils intermédiaire, indiquant donc
des relations complexes entre densités d’hétecompétents et dynamique d’infection.

3) Afin de prendre en compte les interactions emiiigsieurs populations d’hotes spatialement
individualisées, des modeles dits de métapopulation été développés : des populations d’hotes et
de vecteurs sont organisées en sous-populatiors gatchs » et sont plus ou moins reliées par la
migration. Différents modéles appliqués a I'ehilicle (GAFF et GROSS, 2007) ou au virus du «
louping-ill » (WATTS et al., 2009) ont ainsi mis émidence I'importance des migrations d’hétes sur
la dynamique d’infection ; le mouvement des hbétdsafec eux, des tiques) pouvant expliquer une
partie des écarts entre le modéle initial et lasndes. La spatialisation peut aussi étre considizée
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maniére plus complexe que par des métapopulatienssimulant notamment l'influence de
I'hétérogénéité du paysage et de la fragmentation gar exemple, la propagation du virus du «
louping-ill » affectant les moutons (modele parcti@m-diffusion, JONES et al., 2011), ou sur le
risque de maladie de Lyme (approche par automditdates, LI et al., 2012). Dans les deux cas, les
modéles suggerent un réle important de I'hétéragrd paysage et une augmentation, avec la
fragmentation, de la propagation des agents ifiextdans les patures et une diminution dans les
habitats boisés, en raison d’échanges accruslestdeux types d’habitats.

4) Outre leur utilisation pour comprendre I'écolgdes tiques et la propagation des agents
pathogénes, les modéles mécanistes permettentstb ties stratégies de contréle des maladies,
comme [l'utilisation unique ou en continu d'acargsdpour limiter la taille des populations de tigaes
différentes stases (SUTTON et al., 2012). Ainsi,RBAet GROSS (2007) ont simulé l'effet d'une
alimentation de cerfs de Virginie par du mais érditl'ivermectine et ont obtenu une réduction du
nombre de tiques et de la prévalence d’Ehrlichifelensis chez les tiques. HOCH et al. (2012) ont
testé 'effet d’'une application d’'un acaricide &agbe printemps sur I'évolution de la prévalence de
Babesia divergens chez des bovins et ont mis elegee une division par deux de la prévalence.

Conclusions et perspectives

Le risque de maladies a tiques pour 'lhomme ourtahdépend a la fois de la probabilité de contact
avec une tique infectée et de la sensibilité dentime ou de I'animal a la tique et a I'agent infegxi.

Ce risque peut étre influencé par trois principgacteurs : la modification des communautés d’hotes
(exemple, introduction d'especes, effet de dildtioles changements climatiques (qui modifient
I'écologie des vecteurs et de leurs hotes) et lepmotement des hoétes, I'exposition aux tiques étant
notamment influencée par des facteurs socio-écanasi chez 'homme. Les modéles mécanistes
permettent d’évaluer le risque de maladies a tigoess sont souvent des modeéles complexes qui
nécessitent de connaitre certains parametres,ipdalifticiles, voire impossibles a estimer. Ainsi
fonction de la question posée et des données domtispose, des approches complémentaires de
cartographie peuvent étre développées. Ces dees ¥ modeéles ont déja fourni des informations
clés pour comprendre le risque des maladies agigtent généré des prédictions a tester avec des
données empiriques. Les développements futurs elélisation s’'orientent vers la prise en compte
explicite des caractéristiques spatiales déterniinas déplacements des hoétes et des tiques,
notamment a I'échelle du paysage.
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Annexe 3

Prevalence ofAnaplasma phagocytophilunm small rodents in France.
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Abstract

Anaplasma phagocytophilum an emerging zoonotic tick-borne pathogen affeca wide
range of mammals. Rodents were suspected to beaheggervoir for this bacteriumbut their
role in the epidemiologic cycles affecting domestiimals and wild ungulateshasnot been
demonstrated. This study aimed to improve our kedgé orA. phagocytophilunprevalence

in Apodemus sylvaticus. flavicollis andMyodes glareolusn three sites in France. Rodents
were captured in each site and infection was tegsauy real-time PCR methods on either
blood or spleen samples. Prevalence showed higiabiltly among sites. The highest
prevalence was observed in eastern France (withvanage of 24% across all species),
whereas no rodent was found to be PCR positiveuthswestern France and only 6.6% were
positive in north-western France. Finally, a sigmiht increase in prevalence was observed in

autumn relative to spring in the sampling sitehia horth-west.
Keywords

Tick-borne diseasénaplasmarodent, prevalence, France
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Introduction

Anaplasma phagocytophiluns the causative agent of granulocytic anaplasmosis

emerging tick-borne disease affecting a wide raofjenammals including humans(Stuen
2007). In EuropeA. phagocytophilums one of the most important tick-borne bacteda f
domestic animals in terms of economic losses(S2()Y), however the factors driving the

epidemiologic cycles are largely unknown.

Prevalence studies are the first tools requireihtestigate which species could be involved
in the spread of infective agents. In Europe, reerdCapreolus capreolysand rodents are
suspected to act as natural reservoirAfgphagocytophilungStuen 2007). Both present high
tick burdens and the prevalence of infection indeer can be substantial (up to 90% positive
by PCR (Overzier, Pfister et al. 2013)). Howeveg implication of small murid rodents is
not fully understood. Prevalence in rodent popatatiis sparsely documented in Europe and
very variable among species and localities (<1%9%0) (Stuen, Granquist et al. 2013). In
Germany and Czech Republic, the prevalenddyndes glareolusvas similar (around 13%)
whereas inApodemus flavicollisprevalence was 0.5% and 15 % in these two countries
respectively (Hulinska, Langrova et al. 2004; HartBluta et al. 2008).. In France, the
prevalence ofA. phagocytophilunmin rodents is poorly known as only one study hasnbe
conducted, revealing 2/18 positie sylvaticusrom a single location in the North-Western

of France (Matsumoto, Joncour et al. 2007).

Our objective was to improve our knowledge @n phagocytophilumprevalence in
A. sylvaticus A. flavicollis and M. glareolus in three distinct sitesin France with known

presence of the bacteria in ticks or roe deer.

Materials and methods

Rodents were sampled in threesites located acr@asc& in areas with ticks and
A. phagocytophilumin roe deer or ticks: Zone atelier Armorique (ZArdwdter, North-
Western France, N 48°29'22.40",W 1°33'41.48"), \tailt et Coteaux de Gascogne (VG
hereafter, South-Western France, N 43°16’2.64", “‘61®%1.00”), and Haute-Sadne (HS
hereafter, Eastern France, N 47°40°24.66", E 6°409.

In ZA and VG rodents were captured in spring anturan 2012 and 2013 (4 trapping
sessions in each site). Twenty-four 100-meter liregs of 34 rodent traps (INRA live traps,

fitted out with dormitory boxes) spaced 3 m aparayglaced on each site and checked in the
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morning 24 and 48 h after setting. Captured rodemse identified before to being
euthanized and autopsied. The spleens were renameedtored at -20 °C for the detection of

A. phagocytophilum

In HS rodents were captured throughout 2010 duBnguccessive sessions within the
frameworkof a Capture-Mark-Recapture (CMR) surveywo areas,65 km apart (Bellevaivre
and Chérimont). For each session and area, 49 UGGEpecial No2 live-traps (Grahnab,
Gnosj6, Sweden) were set in a 7 x 7 grid of 1HaD{A& 100m with approximately 15m
between traps) for 4 days (3 nights) and baitedh witnflower seeds and carrots as moist
food.Blood sampling was performed by blood retrbiat method on living animals. Blood
pellets were separated from serum by centrifugateomd stored at -20°C.Rodents were
morphologically identified and specieswerecheckey BCR for A. sylvaticus and

A. flavicollis(Michaux, Kinet et al. 2001).

DNA in spleen samples were extracted using th&luitleoSpin Tissue (Macherey Nagel). In
the absence of a pre-existing protocol to extrd¢ADrom blood pelletsof mammals, we used
the "NucleoSpin blood QuickPure" kit and adaptemhfrthe manufacturer instructions by

doubling the quantity of proteinase K and BQ1 dgitime step of cell lysis.

DNA of A. phagocytophilumwas detected by real-time PCR targeting the mspleg
according to the protocol of Courtney et al (2004).

The prevalence oA. phagocytophilumat each site was analyzed using generalizedlinear
models (GLM) through R statistical software (versin15.1) with rodent species and season
as explanatory variables. A binomial distributioaswsed to analyse the prevalence in ZA
and a quasibinomial distribution was used for HSake into account the dispersion of the

data.

Results

In total, 1,165rodents were analyzed including #Md4glareolus 669 A. sylvaticusand 52
A. flavicollis(Table 1).No rodents were found infectedAyphagocytophilunm VG. In HS,
prevalence was high (24%) and stable: no significkfference in prevalence was detected
among rodent species (p-value= 0.99) or among saggelasons (p-value = 0.8). In ZA, the
prevalence inM. glareoluswas significantly higher than iA. sylvaticus(OR = 7.35, CI
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95%= [2.54 -21.21]) and the prevalence in autums significantly higher than in spring
(OR =4.11, CI 95% =[2.09-8.09]).

Table 1 : Prevalence oA. phagocytophilumdetected by qPCR.
Number of positive samples/number of analyzed sasrpirevalence 9

Species M. glareolus A. sylvaticus A. flavicollis
Zone Atelier Armorique May 3/65 (5) 1/173 (0.6)
October 17/80 (21) 18/271(6.6)
Annual total 20/145 (13.8) 19/444 (4.3)
Vallons de Gascogne May 0/23 (0) 0/80 (0)
October 0/21 (0) 0/138 (0)
Annual total 0/45 (0) 0/218 (0)
Haute-Sabne June-July 37/125(29.6) 1/4 (25) 4/40 (10)
September-October 21/130(16.2) 1/3 (33.3) 2 8(%6.6)
Annual total 58/255 (22.7) 2/7 (28.6) 12/52 123.
Discussion

The prevalence ofA. phagocytophilumin M. glareolus A. sylvaticusand A. flavicollis
showed high variability among sites. We observédyher prevalence iM. glareolusthan in

A. sylvaticusn ZA only, as found in Switzerland and United Kdagn (Liz, Anderes et al.
2000; Bown, Begon et al. 2003). This difference Idobe explained by differences in
susceptibility of their immune system. This hasrbfsind for instance foBartonellawhere

A. flavicollisprevalence is higher than M. glareolus because the elimination of the bacteria
by their immune system is less effective and theysaisceptible to a wider range of strains
(Paziewska, Harris et al. 2012). The lack of défere in HS may be due to a low statistical

power due to lower number 8ppodemus sppn that site.

At least, two factors could explain the observettease of prevalence in autumn in ZA: the
fact that rodents in the fall have been exposethfiected ticks throughout the active tick
season, and the possible increased prevalenc&. pfiagocytophilumin ticks in autumn
(Bown, Begon et al. 2003). However a recent studyslovakia also revealed significant
seasonal and year-to-year variationsAofphagocytophilunprevalence in nymphis ricinus
but variations were not in the same way among ifierent studied sites that was difficult to

explain (Svitalkova, Harustiakova et al 2015).
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Finally, we found significant difference of prevate between sites with the highest
prevalence in HS.This finding is not an artifackkd to the type of biological material tested
(blood rather than spleen) because we expecte@fteet of the matrix would produce an
inverse result. Indeed, the survival of the baataris lower in blood pellets (used in HS) than
in the spleen (Liz, Anderes et al. 2000). Furtimeestigation were need to explain the strong
difference of prevalence between sites. The absehiodection inVG rodents is surprising as
more than 75% (56/75) of roe deer and around 2%183%) ofl. ricinus ticks have been
found positive in this site (Chastagner 2014). Réestudies showed that rodents, as roe deer,
carried specifi@A. phagocytophilurtineages different from those described in othemmals
(Barakova et al. 2014; Majazki, Wuppenhorst e28113). Thus, it could be that at this site,
no specific rodent strain &. phagocytophiluncirculates. Our results support the hypothesis
that rodents and roe deer do not participate in shene epidemiological cycle of
A. phagocytophilum Specific A. phagocytophilumgenotypes associated witlxodes
triangulicepsticks andM. glareoluswere described in Europe ( Bkrova, Stanko et al.
2014). The same genotype was observddyndes spp |. persulcatusandl. triangulicepsin
Russia but another genotype less common closesl/aya mammal species (Rar, Epikhina et
al 2014). Further research to investigate #hephagocytophilumgenotype diversity in
rodents, especially il\podemus sppn which few data were available, were necessary
determine the implication of small rodents in liiek-associated. phagocytophiluncycles

and the possibility of other rodent cycles linkedlifferent tick species.
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Annexe 4

La biodiversité sur ordonnance ¢

Les effets de la perte de biodiversité sur la santé, 'exemple de la maladie de Lyme au Québec.

La perte de biodiversité fait réguliérement l'actudité, a travers la déforestation de I'’Amazonie
ou encore les menaces d’extinction d’'especes embhiiques comme I'Ours polaire ou le Panda
géant. Récemment, des études sur les conséquences destructions d’habitats naturels par
’lhomme ont eu une conclusion alarmante : la pertale biodiversité met aussi notre santé en
danger.

Contrairement aux idées regues, I'émergence [

de maladies infectieuses transmises par les
animaux sauvages ne concerne pas seulement lg
pays tropicaux. De telles problématiques se %
posent aussi prés de chez nous, comme
maladie de Lyme qui a été identifiée pour la
premiere fois en 1975 dans le Connecticut. Elle

est désormais la deuxieme maladie infectieuse i ©Richard Bart

Femelle tique adulte venant de se nourrir de

aux USA aprés le VIH. Les pathogenes qui en

. . bceuf »), sorte de tache rouge qui s'étend sur la
sont responsables sont les bactérBmrelia ) geq

. . peau autour de la morsure. Au Québec, les cas
burgdorferi transmises par les morsures de

recensés ont quadruplé en 4 ans, passant de 144

i i n 2009 a 682 en 2013 !
(maux de téte, fatigue, fievre, etc.) et dans les en 2009 & 682 en 2013

tiques (voir schéma). Les symptdmes sont variés

cas les plus graves le patient peut souffrir de A l'echelle mondiale, des chercheurs ont

douleurs articulaires et de troubles du systéme montré une augmentation du nombre de

nerveux. Si la maladie n'est pas détectée a maladies infectieuses chez 'homme entre 1940

temps, elle peut nécessiter des traitements longs &t 2004. Parmi ces maladies, 60% sont d'origine

et devenir trés handicapante, voire mortelle. Le animale (virus Ebola, SRAS, ...) et cette

diagnostic se fait par des tests sanguins et proportion tend a s’accroitre. Pourquoi une telle

'apparition d’'un érytheme migrant (ou «ceil de augmentation

En ce qui concerne la maladie de Lyme, le

- s réchauffement du climat en Amérique du Nord a
Bacterie ity ¥
(pathogéne) @F permis la colonisation du Québec par les souris a
pattes blanches. Cette espéce prolifere dans les
Rongeur : - s , . p
; . Tique milieux modifiés par 'Homme, qui présentent
(réservoir) (vecteur) Homme
une biodiversité réduite. En effet, ces milieux
Une tique devient porteuse de B. burgdorferi en se nourrissant du sang sont mOinS faCiIement COIOniSéS par ses

d’un hote infecté, ici un rongeur. Elle les propage en se nourrissant sur
d’autres hotes, dont I'Homme, qui peuvent alors étre contaminés.
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prédateurs et compétiteurs naturels. Or, cette principalement de sang doiseaux et de
souris est le principal réservoir (porteur sain) de mammiféres (cervidés, rongeurs). Ici nous
B. burgdorferi Le parallele entre la diminution prenons I'exemple dune souche d8.
de la biodiversité et 'augmentation des maladies burgdorferi spécialisée dans les rongeurs et
émergentes a suscité I'intérét de chercheurs qui incapable de survivre sur d’autres especes.
ont tenté d’étudier les liens potentiels entre ces
deux phénomenes. Dans le contexte d'une diversité d'espece
importante, la bactérie ne se développera que
En 2009, une équipe de chercheurs dans les rongeurs, les autres especes ne lui
américains menée par le professeur Felicia conviennent pas et stoppent donc sa
Keesing a publié un article traitant de la transmission. Dans un contexte de biodiversité
propagation de la maladie de Lyme. Leur étude appauvrie, B. burgdorferi se propagera plus
montre que dans les milieux riches en espéces, lefacilement et aura plus de chances d'étre
nombre de tiqgues diminue. Le mécanisme a transmise a I'Homme en cas de morsure de
I'origine de cette conclusion est assez simple : tique. La biodiversité joue donc un réle de
certaines espéces abondamment attaquées par ledilution de la bactérie au sein des différentes
tiques comme les écureuils, les opossums ou espéces animales.

encore les grives agissent comme des pieges

i 0, ! -
pour les thues car p|US de 90% d'entre-elles Maintien de la biodiversité Diminution de la biodiversité

sont éliminées par leur hote avant d’avoir pu se ﬁ THu @ ficie
— —
reproduire. Celles qui attaquent des especes qu ﬁéf/[\ Oé_//l\‘

L]
L]
]
]
L]
L]
]
:
1]
Cervidé  Rongeur  Oiseau , Rongeur Rongeur Rongeur
:
1]
]
]
1]
]
1]
¥
1
L]
]

leur sont plus favorables, comme la souris a

pattes blanches, ont donc plus de chances dd %\ Gé 4 t ﬁ t

survivre. Dans les milieux modifiés par les
¥ 4 L

activités humaines, cette souris est 'unique héte| X ' X

disponible pour les tiques, ce qU| permet a la  ustration de I'effet de dilution sur la transmission de la maladie de

Lyme avec une souche de B. burgdorferi spécialiste des rongeurs.

maladie de se propager plus facilement. Ainsi, la

perte de biodiversité peut accroitre le risque de La maladie de Lyme n'est qu'un exemple, en

contracter la maladie de Lyme en augmentant a témoigne une étude publiee en 2009 par Gerardo

la fois le nombre de tiques (non éliminées par les Suzan et ses collegues sur la diffusion d'un

espéces piges) et le taux d'infection. virus. lls ont eux aussi montré I'importance de

I'effet de dilution apporté par la biodiversité. Au

Plus le nombre d'espéces est important, . - :
P P sein d’'un milieu agricole, plus de 900 rongeurs

moins le pathogéne a de chance d’'étre transmis. R R s for
appartenant a 9 espéces differentes ont éteé

C’est ce qui s’appelle 'effet de dilution qui est , . - . .
d PP a capturés. Parmi elles, 5 étaient des réservoirs

illustré sur le schéma précedent pour la maladie . I
pour le virus alors que les autres ne I'étaient pas

de Lyme. Les tiques se nourrissent o R ; . ox
Seuls les individus des especes réservoirs ont été
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relachés, simulant une perte de biodiversité. Lorsque les écosystemes sont modifiés, lorsque
Quelques mois plus tard, les chercheurs ont la biodiversité s'érode, les animaux porteurs de
effectué des analyses de sang sur chaque animaimaladies infectieuses risquent de se multiplier et
afin de savoir s'il avait été exposé au virus. lIs donc d'accroitre le risque de contamination

ont constaté que le nombre d'individus des humaine. Méme si ce champ de recherche n'en
espéces réservoir avait augmenté ainsi que leurest qu'a ses débuts, il nous laisse entrevoir de
taux de contamination par rapport a la situation nouvelles maniéres de prédire et de contréler
de départ. Pourquoi ? D’abord, une forte I'émergence de nouvelles maladies. Prendre en
biodiversité réduit la fréquence des rencontres compte la diversité animale permettrait de mieux

entre les individus infectés et sains, freinant la déceler les zones a risque a I'échelle du globe. Il
transmission du virus. D’autre part, dans un est important de stopper la perte de biodiversité
écosysteme pauvre en espéces, il y a moins deactuelle pour mieux prévenir la transmission de

prédateurs pouvant réduire le nombre maladies infectieuse de la faune sauvage a

d’individus d’'une espéce réservoir. I'Homme.

L'ensemble de ces recherches montre que les
bénéfices de la biodiversité pour 'Homme vont

bien plus loin que ce que nous Pensions Jusqu'a conyribyteurs :  Kévin  Tougeron, Grégoire

présent. Toute modification profonde de Perez Morgane Gillard, Gaétan Seimandi-

o . e Corda, Manon Balbi, Maud Deniau.
I'environnement et de sa biodiversité n'est pas

sans consequences sur la santé humaine.

Sources :

Les photographies utilisées sont toutes libres de droit. Les schémas ont été créés par les auteurs de cet article.
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Annexe 5

Le paysage agricole et les maladies zoonotiques
emergentes

Les zoonoses sont des maladies infectieuses dont les agents pathogenes (wirus, hacteéries,
parasites) se transmettent des animaux (sauvages ou domestiques) 3 'hamme. Leur importance
sanitaire ne cesse de croftre, touchant surtout les personnes les plus exposées comme les
agriculteurs, les forestiers ou les eboueurs. Le virus de la grippe aviaire (souche HGMN1J, qui se
transmet de 'oiseau a 'Homme, en est un exermple fortement mediatise ces derniéres annees.

La transmission des agents responsables de ces maladies peut se faire par contact direct, par
consommation de denrees alimentaires contaminees ou via un vecteur (insecte ou acarien) se
nourrissant de sang, gui va, en piquant differents animaux hétes, disseminer ces agents
pathogenes. Dans ce dernier cas, les maladies sont dites vectorielles. Si les moustiques sont les
vecteurs de nombreuses maladies en zone tropicale (paludisme, dengue), ce sont les tigues qui
sont les principaux vecteurs d'agents pathogenes en zone tempéree.

Les tigues sont des acariens. Il en existe une guarantaine
d'especes en Europe. Certaines, tres specifigues d'un groupe
d'hétes particulier (oiseaux, mammiferes, repties), sont peu
susceptibles de transmettre des maladies a 'homme. En revanche,
la tique {xodes ricinus, parfois appelee tigue du mouton, est une
espece generaliste trés repandue et abondante dans les milieusx
hoises et les haies des paysages agricoles. Cette tique estde plus
en plus abondante en diverses regions d'Europe. Capable de
parasiter de nombreuses especes  animales sauvages,
domestiques (v compns les chiens et les chats) et 'homme, elle est
le principal vecteur de nombreuses zoonoses. Elle joue donc un
rile epidemialogigue majeur au sein des paysages agricoles.

i e i T
Stades de developpement
de la lique Ixodes ricinus

ligue porgee (adulte femelle) aprés un
repas sanguin sur un hole

AU cours de sa vie (2 & 3 ans), une tigue realize 3

repas sanguins. Les larves font un premier repas sur

un hite de petite taille {rongeurs de la taille d'une

G souns comme les mulots ou les campagnals) puis se
FEMELLE métamarphosent en nymphes. Les nymphes réalisent
le deuxieme repas sur un hote généralement de plus
; ", grande taille pour muer en adulte. Les adultes
r ' N, Fan femelles font un dermier repas surun hate de grande
* taille comme le chewreull, la wvache ou e mouton.

Comme les agents pathogénes survivent et se
multiplient dans ses glandes salivaires, la tigue
pourra aussi les transmettre aux hites gu'elle
parasite. A l'issue du demier repas (durant jusgu'a 2
semaines) la tigue femelle se detache de son hite
pour pondre au sol plus d'un millier d'eeufs. Les
hotes, plus ou moins aptes a la multiplication et au
maintien des agents pathogénes jouent donc e rdle
Lhomme est un hote potentiel de «réservoirs et la tique peut sinfecter au cours de
aux divers stades de chacun des 3 repas. Ce sont donc les mymphes et les
Heneloppement de la-iqus adultes gui sont susceptinles de contaminer I'homme.

NYMPHE ..
T~ e 1 —"
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Le paysage agricole et les maladies zoonotiques
emergentes

Le paysage est un element majeur & prendre en compte pour comprendre I'epidemiologie des
maladies 3 tigues (propagation dans le temps et dans 'espace, conditions de circulation et de
maintien). Les boisements et les réseaux de haies sont des lieux de vie favorables aux tigues.
Les petits mammiféres, souvent abondants dans ces milieux semi-naturels, sont une ressource
impartante pour le nourissage des larves de tigues. Les grands mammiferes comme le chevreuil
vont permettre |a dispersion des nymphes et des adultes au sein du paysage et favonser leur
contact avec le betail et 'homme.

Tous les hétes n'ont pas la méme aptitude & la multiplication et au maintien des agents
pathogenes. Par exemple, les chevreuils multiplient tres mal les bacteries responsable de la
maladie de Lyme, alors gue certains petits rangeurs les multiplient efficacement. Afin de mieux
comprendre les facteurs qui determinent |a transmission des maladies par les tiques, il est
donc indispensable de bien mesurer le rdle relatif des differents acteurs de ce systéme
complexe et hétéragene, en prenant notamment en compte 'agence ment des differents milieusx
dans 'espace (paysage) et la diversite des hotes reservoirs (hiodiversite).

Bréves de la Zone Atelier Armorique
« Projet paysages »

§ 7 m 2012-2013
& = 2013.2014
o
i .
= B4
B
oo
G e
8 \% :‘?—1 " -
= =
g8
=
Tigues fixées surla téte = 2 4
d'un campagnol roussatre =L
{1} et d'un mulat (2)
b
]
N Ll L] T T L]
= lF a 0 20 30 40
@ Abondance des rongeurs (année b
R
L] L'etude ci-dessus menée pendant 2 années sur 24 sites de |3
- Zone Atelier Armorigue (forét de “illecarfier et hocages
S8 environnants - llle et “ilaine) montre que l'abondance des
EE 3 rongeurs d'une année donnee determine en partie I'abondance
3%

oirh A pmpiavrne
Frateus

des mymphes de tigues l'année suivante. Llinteraction hétes-
tiques, element-cle de diffusion des agents pathogenes, varie
donc grandement dans I'espace et dans le temps.
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Le paysage agricole et les maladies zoonotiques
émergentes

La maladie de Lyme, gui atteint
I'"homme, est causee par des bacteries du
genre Borelia. De plus en plus de cas
sont signales en France. Difficilement

@ soignable, =i elle n'est pas diagnostiquee
g_ rapidement, elle est la cause de troubles
= articulaires, neurologigue s ou cardiagues. = ) : o
O Bacteries du genre Erytherme migrant carackeristique
3 Boreilio dela maladie de Lyme {pas
E ) toujours observé)
E_ =
A g L'anaplasmose bovine (figvre des
@ (@) paturages), est une maladie  bacténenne
@ © responsable d'un syndrome grippal ainsi que de
E: gi‘ chutes de production laitiere et davortements
T chez les hovins atteints. Cette maladie est
g o why egalement diagnostiguée chez homme comme
D) o Bactéries du genre Gros paturon # anaplasmose humaine ».
N -..q'_:'.,,| Anoplosomn {pas taujours abservé)
. O
o a
D La pireplasmose {ou babésiose)
oD = bovine est une maladie parasitaire des
w hoving due a un protozoaire qui se
48] multiplie dans les globules rouges et
v%, provogue leur eclatement. L'homme est ‘
—_ rarement touche (sauf chez des T
m ingdividus n'ayant plus de rate). Protozoaires de espéce Urine contenant de Phémaoglabine
Bobesio divergens dans des en raison de la destruction des
clobules rouges globules rouges par le protozoaire
Le suivi de 'abondance des hites (réservoirs) et des tigues (vecteurs) sur le terrain
constitue une donnée importante pour evaluer et cartographier le risque acarclogigquel™)
(*y: risgue de contracter des maladies liées aux tigues
i
o
—¢d
R
a
T8
r:ji -g é " o d Piege & rongeurs i : i
45 g Eoptile tenminide Collecte des tiques sur le terrain

I"ahondance des rongeurs et

: la techni dus d W
de leur portage de tiques pariatechnue-qus dragea s
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Le paysage agricole et les maladies zoonotiques
emergentes

En cas de decouverte d'une tigue fixee sur la peau, la retirer delicatement avec un tire-tique

vendu en pharmacie et surveiller le point de pigdre. Toute manifestation anarmale (rougeurs,
fiewre] doit rapidement étre signalée & son medecin traitant en rappelant bien la date de la pigre.

Les larves de tiques se situent trés bas dans |la vegétation (10 premiers centimetres) ou sur la
litiere, alors que les nymphes et les adultes se postionnent a I'affit plus haut sur les tiges des
plantes. Par leur plus grande abondance, ce sont donc surtout des nymphes qui se fixent sur les
personnes marchant dans les hautes herbes en forét ou le long des haies. L'activité des tigues
est maximale au printemps mais s'étend jusgu'a l'automne. En cas de piglre par une nymphe, 1a
probabilite d'&tre contaming est trés wvariable car les prévalences (% de tigues infectees) des
agents pathogénes varient selon les anngées et les lieux. On recense en moyenne 27000 cas de
maladie de Lyme declares en France chague année chez 'homme. En ce gqui concerne les
howvins, sur la Zone Atelier, une enquéte a montre gue les cas severes de piroplasmose etaient
rares, car les genisses s'immunisent generalement dans les prairies au contact des tiques. |l faut
gtre wigilant cependant sur les bovins nouvellerment introduits dans le troupeau, qui n'ont pas
encare cette immunite.

La transmission d'agents pathogénes nécessite une duree de
fixation suffisamment longue de la tiqgue sur san hite (au
mains 24 heures). L'homme peut entirer profit en s'inspectant
rapiderment aprés une promenade dans les baois ou dans le
hocage.

Far ailleurs, la prévalence des agents pathogénes au sein des
tigues atteint rarement 10% en Bretagne.

Retrait dune tigue a Faide d'un tire-tique
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Annexe 6

Réalisation d’'un « Mix » de PCR sur le plateau dlgses biomoléculaires d'Oniris, Nantes. Créddnu Pavel.

Mis a disposition :

- Classeur, armoire Qualité, salle Immunologie - Bioge (serveur Sambazoot/Qualité/MO)
- serveur Sambazoot/Qualité/Doc Qualité BioEpAR/BjwdVioléculaire

Service responsable

Rédacteur

Vérificateur

Appeabrat

TiBoDi

Nom : Maggy Jouglin
Fonction : Assistante
Ingénieur

Visa :

Nom : Grégoire Pere:
Fonction ;: Doctorant

Visa :

Nom : Suzanne Bastian
Fonction : Enseignant
Chercheur

Visa :

OBJECTIF :

Cette technique consiste a réaliser deux PCR sucse@s en utilisant des couples d’amorces différenéen vue
de détecter et de caractériser des piroplasmidés dgpe Babesia microti,d’aprés la séquence codant pour

’ARN 18S.
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| - REACTIFS

Désoxyribonucléotides

- Solution mere Mix dNTPs a 100 mM (Eurobio de:réfEAPCR 11-5D)

- Solution de travail a 2 mM : diluer la solutiorera au 1/50™dans de I'eau PPI
ou

- Solution Mix dNTPs, fournie avec la Taq (2,5 mhaque dNTP)

TaKaRa Ex Taq 5U/ul (Ozyme de réf : TAKRROOG6A)

Tampon Ex Tag 10 X contenant du MgGla 20 mM, fourni avec la Ex Taq TaKaRa.
Amorces lyophiliséed-isher Bioblock Invitrogen (réhydrater les amordess de I'eau PPI)
- Solution mere : 200uM

- Solution de travail : 25uM

%1 couple d’'amorces
0 CryptORN (5 -GAATGATCC TTC CGC AGG TTC ACC TAC - 3)
0 CryptOFL (5’ -AAC CTG GTT GAT CCT GCC AGT AGT CAT - 3)

& 2°™couple d’amorces
0 Bab1(5-CTT AGT ATAAGC TTT TAT ACAGC-3)
0 Bab4 (5-ATA GGT CAG AAACTT GAATGATACA-3)

EPPI : eau stérile aliquotée en tube eppendoifesgaus PSM
Contréle positif : ADNBabesia microti(souche R1, n° d’'accession Genbank ; XR-00116098@yenant du
Laboratoire de Biologie Cellulaire et Moléculair& B558 de Montpellier, Dr Bernard Carcy.

Marqueur 100bp DNA Ladder (Promega de Ref : G2101)
Marqueur 100bp Ladder (Eurobio de Ref : GEPMQROL-24

Gel d’agarose (Dutscher de Ref : 4905009)

Bromure d’éthidium :

0 solution mere a 10 mg/mi

o solution fille diluée a 0,5 mg/ml (0,5 ml dans 10dteau distillée)
Tampon de charge : cf. VIPA-MO-52

Il - PETIT MATERIEL

- Gants sans poudre

- Pointes afiltres

- Pipettes

- Microtubes PCR ou barettes a bouchon individudfie@r éviter les contaminations de tube a tube)

[l - APPAREILLAGE

- Thermocycleur

- Dispositif pour couler les gels (cf. VIPA-MO-54)

- Cuve a électrophoréese Apelex (cf. VIPA-MO-54)

- Générateur PolyLabo PS600-800 et cordons d’aliatiem

- Hotte chimique CaptairChem, Erlab

- Micro-ondes Daewoo KOR-6C27

- Systeme d’acquisition d’image : hotte UV Bio-Radrdinateur avec logiciel Quantity One
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IV - MODE OPERATOIRE

Reéalisation des PCR
Une PCR CryptORN/OFL est tout d’abord réalisées mlie est suivie d’'une PCR nichée avec les amdaés
1/Bab 4.

IMPORTANT :

= Afin d'éviter toute contamination avec le contrfesitif, il est plus judicieux de mettre ce cotgrédansun
tube ou une barrette & partet de le manipulezn dernier.

= Ces PCR doivent étre répétées au moins 2 foisyzdiger le résultat.

V-1 Premiere PCR CryptORN/cryptOFL
Réalisation d’'un Mix :
- 14,45 uL HO (EPPI stérile)
- 3 uL Tampon 5X
- 3 UL dNTPs 2mM ou 2,5 mM
- 1,2 uL Amorce CryptOF (25uM)
- 1,2 uL Amorce CryptOR (25uM)
0,15 pL Taq (5 Units/ul)
SO|t un volume de 23 pL par microtube. Ajouter 7didxtrait ADN.

Programme du thermocycleur :

1 - Température initiale 98°C 3 min
2 - Dénaturation 98°C 30 sec
3 - Hybridation 61°C 30 sec
4 - Elongation 72°C 1 min
5 - Retour a I'étape 2 : 39 fois (40 cycles)

6 - Elongation finale 72°C 10 min
Facultatif :

On peut faire migrer 6 pL de produit d’amplificatiavec 2 pL de tampon de charge sur un gel d’agards»
mais la plupart du temps, aucune amplificationtrvesble.

Déposer 3,5ul de marqueur de poids moléculairedGaider dans un puits.

Le poids moléculaire attendu du produit d’amplifica est d’environ 1700 paires de bases.

IV-2 PCR2 « Nichée » Bab1/Bab4
Réalisation d’'un Mix :

- 11,45 uL HO (EPPI stérile)

- 3 uL Tampon 5X

- 3 UL dANTPs 2mM ou 2,5 mM

- 1,2 uL Amorce Babl (25uM)

- 1,2 uL Amorce Bab4 (25uM)

- 0,15 pL Taq (5 Units/ pL)

Soit un volume de 20 pL par microtube.

Les opérations suivantes doivent étre effectuées tasalle de clonage. Une dilution au 1/ib@n EPPI est
réalisée sur le produit PCR1 (2 puL + 198 uL d'eaugppendorf individuel). Le reste du produit ¢stle a 4°C.
10 pL de produit dilué au 1/18% sont ajoutés au mix dans la salle de clonage.

Le volume final est de 30 pL.
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Programme du thermocycleur :

1 - Température initiale 98°C 3 min
2 - Dénaturation 98°C 30 sec
3 - Hybridation 58°C 30 sec
4 - Elongation 72°C 30 sec
5 - Retour a I'étape 2 : 39 fois (40 cycles)

6 - Elongation finale 72°C 10 mn

Faire migrer 6 pL de produit d’'amplification aveg R de tampon de charge sur un gel d'agarose a.1,5%
Utiliser 3,5ul de marqueur de poids moléculaire b0
Le poids moléculaire attendu du produit d’amplifica est de 238 pb.

Les amplifications positives sont purifiées et grdas au séquencgage pour confirmer le résultat ienglar PCR.
Le reste du produit PCR est stocké a 4°C.
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Résumé

Une recrudescence de I'émergence ou de la réénwergbn maladies infectieuses touchant
I’'hnomme ou ses animaux domestiques a été constaealerniéres décennies. La majorité de ces
maladies sont zoonotiques, c’est a dire originadtesla faune sauvage, et impliqguent souvent un
vecteur dans leur cycle de transmission. Paraléténdes changements d'utilisation du sol en lien
avec une intensification agricole modifient les gmyes. L'objectif de cette these était d’améliorer
I'état des connaissances de l'influence du paysagées relations entre hotes, vecteurs et patlesgen

En Europe, les micromammiferes peuvent abonder ldgriapart des écosystemes terrestres, ce
qui en fait des hétes de choix pour les tiques gdistesixodesricinus. lls sont aussi des réservoirs
d'agents infectieux transmis par les tiques. Lesultats de la thése sont basés sur deux ans
d’échantillonnage, printemps et automne, des miaromiféres et des tiques dans différents paysages.
Nous avons aussi recherché trois agents infectiuits hébergent et transmettenBorrelia
burgdorferi sensu lato (maladie de Lymeéynaplasma phagocytophylutanaplasmose) @theileria
(Babesia microti (piroplasmose), ce dernier n'ayant pu étre expleih raison de sa trop faible
prévalence. Les 24 sites d’échantillonnage étgient moitié en cceur ou en lisiere de forét et pour
moitié dans des paysages agricoles offrant ungmnadioccupation du sol et d’ouverture du paysage.

Le meilleur facteur explicatif de I'abondance denphes est la présence de larvds ritinus
I'année précédente. Les résultats indiquent aussrelation entre le nombre de larves portéesgsar |
mulots sylvestresApodemus sylvaticys76,5% des captures) et I'abondance de nymplamée
suivante. Les campagnols roussatiglyqdes glareolus 22,3% des captures) portaient moins de
larves au printemps, certainement du fait d’'unestéisce acquise aux tiques des individus hivernants
Bien que ces deux espéces réagissent differemmentagiables de composition et de configuration
du paysage, les abondances de nymphes n’'étaieréxpiquées par ces variables. D’autres hétes,
comme les chevreuilsSCapreolus capreolys et des facteurs microclimatiques et météorologsq
influencent donc probablement aussi les abondatdadistribution des tiques dans le paysage.

La richesse spécifique des hétes et I'abondancecdergpagnols roussatres, trois fois plus
infectés que les mulots sylvestres, amplifieraleatprévalences A. phagocytophylunde ces deux
espéces de rongeurs. A linverse, la fragmentationpaysage, via la réduction de la taille des
populations d’hétes, semble agir négativement sarprévalences. Aucun patron spatial évident n'a
été observé pouB. burgdorferi s.l.. De méme, aucun lien n'a pu étre fait end®e grévalences des
rongeurs et celles des nymphes. dicinus. Ces résultats suggerent un rdle probable d’espéee
tiqgues plus spécialistes, triangulicepset |. acuminatus dans la circulation des agents infectieux
étudiés, soulignant l'intérét qu’il pourrait y avah considérer I'ensemble de la communauté de
vecteurs dans de futures études. L’'ensemble dekatsssoulignent aussi 'importance qu'il y aurait
considérer un maximum d’hétes micromammiféres ey, méme peu abondants, a I'échelle du
paysage pour mieux comprendre la transmission slene¢adies infectieuses vectorielles.

Mots clés : agroécosystemes ; connectivité ; éestoimteractions hétes-vecteurs-pathogenes.
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Abstract

An increase in the emergence or in the reemergehagfectious diseases of human and his
domestic animals has been observed in the lastddscdost of these diseases are zoonotic, i.e.
originated from wildlife, and imply often a vectfor their transmission. At the same time, land use
changes linked to agricultural intensification hawedified the landscapes. The aim of the thesis was
to enhance the state of knowledge on the influericthe landscape on the relationships between
hosts, vectors and pathogens.

In Europe, small mammals can be abundant in moseroéstrial ecosystems; they are thus
preferred hosts for the generalist tick spediexlesricinus. They are also reservoirs of tick-borne
infectious agents. The results of this thesis ased on two years of sampling, in spring and autumn
of small mammals and ticks in different landscapWse. analyzed them for three of the infectious
agents they host and transmiBorrelia burgdorferi sensu lato (Lyme diseasefnaplasma
phagocytophylunfanaplasmosis) antheileria (Babesia) microt{piroplasmosis), this last one could
not be exploited because of too low prevalence.2Fhsampling sites were half in the core or thesedg
of a forest and half in agricultural landscapeswitgradient of land cover and of landscape opannes

The best explanatory variable for nymph abundanae the presence of ricinus larvae the
previous year. The results also indicate a relahgmbetween the number of larvae attached on wood
mice (Apodemus sylvaticys76,5% of the catches) and the abundance of ngrighfollowing year.
Bank voles lyodes glareolus 22,3% of the catches) harbored less larvae ingpcertainly because
of an acquired resistance to ticks in the overwingeindividuals. Despite that these two speciegte
differently to the composition and configuratioratieres of the landscape, the abundances of nymphs
were not related to these features. Other hogks,rbe deerapreolus capreolys meteorological
and microclimatic factors probably influence theumadlances and the distribution of ticks in the
landscape.

The host specific richness and the abundance 0k ales, which were threefold more
infected than wood mice, likely amplified the primrace ofA. phagocytophylunof these two rodent
species. Conversely, landscape fragmentation heiagduction of host population sizes, seems to act
negatively on this prevalence. No clear spatialgpatwas observed fd@. burgdorferis.l.. Likewise,
no link could be established between the prevalefitke rodents and the prevalence of the nymphs.
These results suggest a possible role of morealdick specied,. triangulicepsandl. acuminatus
in the circulation of the studied infectious ageertmphasizing the possible interest of considettieg
whole vector community in further studies. The tesalso emphasize the importance of considering a
maximum of small mammal reservoir hosts, evenwatdbundances, at the landscape scale to better
understand the transmission of these vector-barfieetious diseases.

Keywords: agroecosystems; connectivity; ecotomgeractions hosts-vectors-pathogens.
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