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RESUME

Les maladies vectoriseées par les tiques représentent une menace importante en santé humaine
et animale dans le Monde. La production de tiques infectées par une population d’une espéce
hote (potentiel de réservoir hote) dépend de la production de tiques, de la compétence de
réservoir réalisée et de la densité des hotes. La caractérisation du potentiel de réservoir hote et
la compréhension des principaux facteurs intrinseques et extrinseques aux hotes 1’influengant
sont essentielles pour prévenir les maladies a tiques, comme la maladie de Lyme. De
nombreuses études se sont intéressées au rdle des mammiferes dans la circulation des bactéries
appartenant au complexe Borrelia burgdorferi sensu lato (Bbsl). En comparaison, peu d’études
ont considéré le role des oiseaux dans la circulation de ces bactéries alors qu’ils peuvent
participer aux dynamiques de population des tiques et des agents pathogénes associés lors de
leurs périodes de migration (dispersion) et de reproduction, lorsqu’ils contribuent localement a
la multiplication des tiques et des agents pathogenes. Au cours de cette these, nous avons
premiérement caractérisé la diversité des espéces de tiques et des agents pathogénes présents
dans les larves gorgées portées par une grande diversité d’espéces aviaires pendant leur période
de reproduction en France. Ixodes ricinus était I’espéce de tique majoritaire et le genre de
bactéries Bbsl était le plus prévalent chez les larves portées par les oiseaux, suivi de Rickettsia
spp. et Anaplasma spp. Les oiseaux appartenant a la famille des Turdidae (Merle noir et Grive
musicienne), le Troglodyte mignon et le Pipit des arbres avaient une prévalence d’infection des
larves gorgées en Bbsl supérieure aux autres especes aviaires. Aprés avoir identifié les
principales espéces intervenant dans le systeme oiseaux — tiques — agents pathogénes, nous
avons étudié I’influence relative de facteurs intrinséques et extrinséques aux oiseaux sur leur
charge en tiques afin d’identifier les principaux déterminants pouvant influencer cette charge
dans un environnement donné et au sein d’une communauté aviaire spécifique. Nous avons
montré que la charge en tiques des oiseaux était davantage influencée par la diversité aviaire
que par les variations annuelles (indicatrices des conditions environnementales), avec le Merle
noir, I’ Accenteur mouchet et la Grive musicienne comme étant les especes les plus infestées de
la communauté étudiée. Ces différences s’expliquent par le fait que ces espéces sont
relativement grandes (masse moyenne elevée) et s’alimentent proche du sol (strate verticale
occupée par les tiques). Enfin, nous avons cherché a caractériser une partie du potentiel de
réservoir hdte d’une communauté d’oiseaux en reproduction en complétant 1’étude sur la charge
en tiques des oiseaux par I’analyse de leur densité afin d’identifier les espéces participant le

plus au nourrissage local des tiques dans le milieu. Le Rouge-gorge familier, le Merle noir,



I’ Accenteur mouchet et la Grive musicienne participaient le plus au nourrissage des tiques a
I’échelle de la communauté locale d’hoétes étudiée. Les résultats obtenus ont souligné
I’importance de considérer a la fois la charge en tique et la densité des oiseaux pour caractériser
I’indice de nourrissage local des tiques. Dans une perspective de prévention de la maladie de
Lyme, il faudrait compléter cet indice par la compétence de réservoir réalisée des oiseaux pour
les bactéries Bbsl, afin d’identifier les espéces aviaires participant le plus a la production de
tiques infectées dans le milieu (ou risque acarologique pour I’homme). Cela serait a réaliser
dans des sites contrastés en communautés aviaires et en habitats afin d’identifier les conditions

environnementales accroissant le risque acarologique pour la maladie de Lyme.

Mots clefs : Potentiel de réservoir hote, tiques, Borrelia, oiseaux, période de reproduction,

risque acarologique



ABSTRACT

Tick-borne disease represent a serious threat for human and animal health worldwide. The host
ability to produce infected ticks (reservoir host potential) depends on the tick production, the
realized reservoir competence and the density of hosts. Understanding the main host intrinsic
and extrinsic factors that could influence the reservoir host potential is essential to prevent tick-
borne disease, such as Lyme borreliosis. Many studies have focused on the role of mammals in
the circulation of bacteria Borrelia burgdorferi sensu lato (Bbsl). In comparison, few have
considered the role of birds although they participate in the population dynamics of ticks and
associated pathogens during the migration period (dispersal) and during the breeding period,
when they contribute to the multiplication of ticks and pathogens at the local scale. Here, we
first characterized the species diversity of ticks and pathogens hosted by bird feeding larvae of
a wide diversity of bird species during their breeding season in France. Ixodes ricinus was the
most prevalent tick species and bacteria Bbsl was the most prevalent pathogen genus in bird-
feeding larvae followed by Rickettsia spp. and Anaplasma spp. Turdidae birds (Common
blackbird and Song thrush), the Winter wren, and the Tree pipit had a significantly higher
prevalence of Bbsl-infected larvae than other bird species. After identifying the main species
involved in the birds — ticks - pathogens system, we studied the relative influence of bird
intrinsic and extrinsic factors on their tick burden to identify the main factors that could
influence this tick burden in a given environment and on a specific bird community. We
demonstrated that the tick burden of birds was more influenced by the species diversity than by
the annual variations (as a proxy of environmental conditions) with the Common blackbird, the
Dunnock and the Song thrush as the most tick-infested bird species of the studied bird
community. These differences are explained by the fact that these bird species are relatively big
(high mean body mass) and forage near to the ground (vertical layer of vegetation occupied by
ticks). Finally, we characterized a part of the reservoir host potential of a breeding bird
community by complementing the study on the tick burden of birds by their density to identify
the bird species the most involved in the local tick feeding. The European robin, the Common
blackbird, the Dunnock and the Song thrush were the bird species the most involved in the
feeding of tick at the scale of the local host community studied. These results highlighted the
importance to both consider the tick burden and the density to provide the local tick feeding
index. In a perspective of Lyme disease prevention, this index should be completed with the
realized reservoir competence of birds for Bbsl to identify the bird species the most involved in
the local production of infected ticks (or human acaralogical risk). This should be conducted in
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contrasted sites in bird communities and habitats to identify the environmental conditions that
increase the acarological risk for Lyme disease.

Keywords: Reservoir host potential, ticks, Borrelia, birds, breeding season, acarological risk
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Ce manuscrit de these est organisé en sept parties. La premiere partie présente le principal
concept au cceur des recherches, les systémes biologiques étudiés ainsi que le contexte dans
lequel se situe la problématique de ce projet. La deuxieme partie présente les principales
méthodologies utilisées sur le terrain et en laboratoire. Les troisieme, quatrieme et cinquieme
parties correspondent aux trois chapitres qui récapitulent les différents résultats obtenus par ce
travail de theése. Enfin, ce manuscrit s’achéve par une sixieme partie de discussion générale et

perspectives et une septieme partie de conclusion.

INTRODUCTION

Dans une premiere partie de I’introduction de ce manuscrit, aprés avoir souligné I’importance
d’étudier le réle des hotes dans les maladies vectorisées par les tiques, nous présenterons les
différentes méthodes d’évaluation du potentiel de réservoir d’une population d’une espéce hote
dans le cas d’agents pathogenes vectorisés par les tiques. Dans une deuxiéme partie, apres avoir
mis en évidence I’importance d’étudier le role des oiseaux dans ce contexte, nous ferons 1’état
des recherches sur le potentiel de réservoir des oiseaux dans la circulation des bactéries
responsables de la maladie de Lyme. Enfin, nous décrirons la biologie des trois groupes
d’acteurs du systeme étudié dans une troisieme partie et nous exposerons la problématique de

ce projet de thése dans la derniére partie de cette introduction.

1. Potentiel de réservoir d’une population d’une espéce hote dans le cas d’agents

pathogenes vectorisés par des tiques

Les maladies vectorielles constituent une menace importante en santé humaine et animale
a large échelle et représentent un tiers des maladies infectieuses émergentes des dernieres
décennies [1-3]. Les tiques sont les deuxiemes vecteurs d’agents pathogénes a transmission
vectorielle en médecine humaine dans le monde, aprés les moustiques [4]. Elles véhiculent et
transmettent de nombreux agents pathogenes [bactéries, virus et parasites, 5] a une grande
variété d’hotes vertébrés, dont les mammifeéres, les oiseaux et les reptiles [6]. La transmission

de ces agents pathogenes par le vecteur (transmission vectorielle) dépend a la fois des
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caractéristiques des tiques et de I’hote. Comprendre ces déterminants facilite la mise en place
de mesures efficaces pour réduire 1’exposition des humains et des animaux aux piqdres de tiques
infectieuses [7, 8]. Le rdle des tiques dans la circulation des agents pathogénes est déterminé
par leur capacité a étre infectées par un agent pathogeéne, le maintenir lors de la métamorphose
et le transmettre & un héte sain lors du repas sanguin suivant (compétence vectorielle) [Encadré
1; 9]. Les hétes, quant & eux, jouent un réle important dans la circulation des agents pathogénes
a la fois en nourrissant les tiques, et donc en participant a leur dynamique de population dans
le milieu, et par leur capacité a acquerir, héberger, répliquer et transmettre les agents pathogénes

aux tiques, s’ils sont hotes réservoirs compétents [Encadré 1; 10].

Encadré 1 : les notions de compétence et de capacité chez le vecteur et I’héte.

Dans cet encadré, nous présentons les notions de compétence et de capacité chez le vecteur et
chez I’hote.

La compétence vectorielle correspond a I’aptitude d’un vecteur a étre infecté par un agent
pathogéne, a permettre son développement ou sa multiplication (a le maintenir lors d’une

métamorphose) et & le retransmettre a un hote vertébré sain [9] (glossaire-AEEMA).

La capacité vectorielle correspond a [’efficacité d’'un vecteur dans la transmission d 'un agent
pathogéne dans un milieu. Elle comprend la compétence vectorielle ainsi que des facteurs

extrinséques (écologiques) comme la taille de la population du vecteur [9] (glossaire-AEEMA).

La compétence de réservoir correspond a la faculté d’une espéce hote a étre infectée par un
agent pathogene (sensibilité), de [’héberger, de le répliquer puis de le retransmettre & une
espece cible, au vecteur ou aux autres animaux réservoirs (infectiosité) [9]. Cette compétence
dépend de facteurs intrinseques comme la capacité de [’agent pathogéne a survivre et a
proliférer dans les tissus de I’hote. Cette derniére dépend du systéme immunitaire de [’hote [9].
La compétence de réservoir est le plus souvent mesurée en milieu contrdlé au laboratoire.

La capacité de réservoir (aussi appelée « potentiel de réservoir ») correspond a [’efficacité
d’une population d’une espéce hbte a maintenir [’infection dans un espace spatio-temporel
donné [9]. Elle résulte de [’aptitude de la population réservoir a s’infecter, a assurer le
développement, la multiplication, le maintien de [’agent pathogene et a le transmettre a un
vecteur. Cette notion comprend a la fois des caractéristiques de compétence et des facteurs
extrinseques, comme la proportion de vecteurs nourris par un individu ou une population
d’hotes, la prévalence d’infection dans la population de [’espéce héte et de son abondance dans
le milieu [9, 11].
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http://web.vet-alfort.fr/index.php/component/glossary/Glossaire-1/
http://web.vet-alfort.fr/index.php/component/glossary/Glossaire-1/

La compréhension du réle des hotes dans la production de tiques infectées est essentielle
pour améliorer la connaissance du complexe agents pathogenes-tiques-hétes, afin de contrdler
et réduire le risque acarologique. Ce dernier est défini comme la densité de nymphes infectées
par un agent pathogéne a I’affiit sur la végétation, et représente un indicateur du risque pour
I’humain [9]. Dans le cadre de cette thése de doctorat, je me suis intéressée aux différentes
méthodes permettant d’évaluer la contribution d’une population d’une espéce hote au risque
acarologique. De nombreuses études ont analysé le potentiel de réservoir des hotes a la fois a
I’échelle individuelle [12] et populationnelle [13-16]. Par un travail de recherche
bibliographique, nous avons construit la définition du « potentiel de réservoir hote », soit la
production de tiques infectées par un agent pathogéne a I’affiit sur la végétation par une
population d’une espéce hdte donnée. Nous nous sommes principalement appuyés sur la
définition construite par Brunner et al. [12] décrivant le potentiel de réservoir d’un individu
hote dans les cycles d’agents pathogénes zoonotiques a tiques par le nombre de tiques infectées
produites par un individu d’une espéce hote. Nous avons complété cette définition par d’autres
études afin d’adapter le concept a une population d’une espéce hote. Il est a noter que le

potentiel de réservoir peut étre défini difféeremment selon les études (Encadré 2).

Encadreé 2 : Terminologie de la définition du potentiel de réservoir héte.

La définition du potentiel de réservoir hote, construite dans [’introduction de ce
manuscrit, s est principalement appuyée sur celle présentée par Brunner et al., [12] définissant
la production de tiques infectées par un individu hote et a été complétée a l’aide d autres études
[13-19] afin de [’adapter a une population d’une espéce héte. Le choix de I’étude conduite par
Brunner et al. comme base de ce concept a été influencé par la nécessité de disposer d’une

définition compartimentée favorisant son applicabilité sur le terrain ou en laboratoire.

D ’autres terminologies des composantes et des paramétres définissant le potentiel de
réservoir héte et utilisees dans d’autres études peuvent différer de celles choisies dans ce
manuscrit, nous les présentons ci-aprés. C’est le cas notamment de la notion de « compétence
de réservoir realisée » (Annexe 1) qui est une mesure de terrain décrivant la capacité de [’hote
a infecter les tiques dans le milieu. Elle differe de la notion de « compétence de réservoir » par
["ajout de [’histoire de [’exposition de chaque hote a des vecteurs infectés dans le milieu [15].
C’est donc une notion pertinente pour caractériser le role de chaque espéce hote dans un site
donné. Elle s ’apparente ainsi a la notion de « capacité de réservoir » décrite dans [’encadré 1

et & celle de « potentiel de réservoir » introduite par Mather et al. [16]. L apport de Brunner
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et al. a la définition de cette composante a été de segmenter la notion de « compétence de
réservoir » décrite par LoGiudice et al. [15] et de [’expliciter par la « prévalence d’infection »
et «l’infectivité » de [’hote. Nous avons complété cette définition par [’ajout de la
« transmission non-systémique » de [’hote (Annexe 1), traduisant en plus le role indirect de
celui-ci dans linfection des tiques. Cette segmentation de la notion de « compétence de
réservoir réalisée » n’est pas toujours effectuée dans les différentes études qui s’intéressent a
I’infection des tiques par les hotes. Peu d’études la décrivent par la prévalence d’infection
(Annexe 1) et I'infectivité (Annexe 1) comme cela a été fait dans Huang et al. [10]. La majorité
des études la décrivent par ['infectivité seule comme cela est le cas dans Giardina et al. (appelée
dans cette étude « compétence de réservoir ») [13], Mather et al. (« infectivité spécifique »)
[16], Brisson et al. (« probabilité de transmission ») [20], Hartemink et al. (« efficacité de
transmission ») [17], Dumas et al. (« infectivité ») [21] et Hosfmeester et al. [14] (qui
caractérise la prévalence d’infection chez I’hdte séparément de la compétence de réservoir
réalisée, cette derniére étant basée sur la « compétence de réservoir réalisée » décrite par
LoGiudice et al. [15]).

La production de tiques (Annexe 1) est une composante du potentiel de réservoir hote
qui n’est pas souvent prise dans sa globalité dans la littérature scientifique et est
majoritairement décrite par la charge en tiques des hotes (Annexe 1). Ce dernier parameétre
décrit le plus souvent le nombre de tiques nourries par I’héte [13, 14, 16, 21, 22] bien que
certaines études le caractérisent d’autres fagons. C’est le cas par exemple de Brisson et al. [20]
qui le décrit par la proportion de tiques nourries par I’héte et de Fabri et al. [23] qui la définit
par le produit de la prévalence d’infestation et de l’intensité d’infestation en tiques de [’espece
hdte ou encore d’Hartemink et al. [17] qui compléte la charge en tiques par la durée
d’attachement des tiques. Enfin, la production de tiques est parfois caractérisée par la charge
en tiques et le succés de mue des tiques (Annexe 1) apres le repas sanguin sur [’hote comme
réalisé par LoGiudice et al. et Huang et al. [10, 15]. L intégration de ce paramétre permet
d’estimer avec davantage de précision la production reéelle de tiques par les hotes. Cela peut
étre complété par la survie des tiques sur [’hote et dans [’environnement (Annexe 1) afin
d’obtenir le nombre de tiques a ['affiit produites par [’hote. Enfin, la production de tiques par
[’espéce hote peut également étre caractérisee par le produit de la charge en tiques et de la
densite de [’hote afin de relativiser le role des especes hotes dans la production locale de tiques

comme cela a été réalisé par Loss et al. [24].
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La terminologie utilisée pour décrire la densité des hdtes (Annexe 1) est davantage

unanime dans la littérature scientifique et ne sera donc pas détaillée ici.

Le potentiel de réservoir héte a été estimé dans de nombreuses études qui [’ont caractériseé
de différentes maniéres. La « prévalence d’infection des nymphes » aprés repas sur I’héte est
['un des concepts les plus utilisés dans la littérature scientifique et est estimé a [’aide
d’indicateurs de chacune des trois composantes du potentiel de réservoir hote. C’est le cas
notamment des études réalisées par LoGiudice et al. et Giardina et al. [13, 15] qui définissent
la prévalence d’infection des nymphes par le produit de la charge en tiques, de la compétence
de réservoir réalisée et de la densité d’une population d’une espéece hote. Nous rappelons que
LoGiudice et al. intégrent également la notion de succées de mue a la charge en tiques. L’ étude
réalisée par Dumas et al. [21] utilise la terminologie de « potentiel de réservoir » pour
caractériser le nombre de tiques infectées produites par une espéce hote et le caractérise par
le produit de la charge en tiques, de la densité et de [’infectivité de l’espece hote. Enfin,
certaines études caractérisent le potentiel de réservoir hote d’une espéce relativement a celui
des autres especes du systeme étudié. C’est le cas notamment des études réalisées par Mather

et al. et Hofmeester et al. [14, 16].

Le potentiel de réservoir héte peut ainsi étre caractérisé par trois composantes (Figure 1,
Annexe 1) : deux liées a la population de 1’espéce hote : (i) le nombre de tiques produites par
celle-ci (Production de tiques) [12] ; et (ii) sa capacité a infecter les tiques (Compétence de
réservoir réalisée) [12], et une liée a son environnement : (iii) sa densité dans le systeme étudié
(Densité de I’hote) [10, 13-15, 25, 26]. De ce fait, une population d’une espece hote possede
un potentiel de réservoir spécifique a un contexte donné et peut, en fonction des conditions
écologiques et épidémiologiques, produire plus ou moins de tiques infectées dans le milieu. En
effet, une population hdte compétente avec une densité élevée produira davantage de tiques
infectées sur un site favorable a la présence et a I’infection des tiques, que sur un site leur étant

peu favorable.
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. Probabilité que la tique réalise son
Densité de repas sanguin avec succes
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réalisée
Capacité de I’hote a infecter la tique

Prévalence d’infection chez
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infecté

X

Transmission non-systémique
Probabilité que la tique s’infecte
par co-repas sur I’héte

Potentiel de réservoir hote

Figure 1: Composantes et paramétres décrivant le potentiel de réservoir d’une population d’une espéce d’hdtes et les facteurs les
influencant, dans le contexte des maladies vectorisées par les tiques (extrait de Rataud et al. [27]; inspiré de Brunner et al. [12]).

Les encadrés vides représentent les composantes liées a ['hote (en orange) et a ['environnement (en vert). Les encadrés pleins representent les
parameétres qui définissent ces composantes. Les cercles pleins représentent les facteurs intrinséques (en orange) et extrinséques a [’hote (en vert)

qui peuvent influencer ces parametres.
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Ces trois composantes sont définies par plusieurs parameétres et peuvent étre influencées par des

facteurs intrinseques (espéce, caractéristiques individuelles, caractéristiques spécifiques, période de

vie de I’hote. . .) et extrinséques a I’hote (conditions météorologiques, habitat, biologie des tiques ...).

Je détaille ci-apres les différents parametres décrivant le potentiel de réservoir héte présentés dans la

Figure 1 (voir également Annexe 1) issue de Rataud et al. [27].

La production de tiques est composée de quatre parametres :

Le nombre de tiques nourries par un héte (Charge en tiques) [10, 12-15, 17, 19, 20, 25, 26],
qui peut étre influencé par le comportement de 1’hote, les préférences trophiques des tiques,
la densité de tiques a I’affiit sur la végétation et le succés d’attachement a 1’hote [12, 26].

La probabilité que la tique réalise son repas sanguin avec succes (Succés de repas des
tiques, qui comprend le succes d’attachement a I’hote et le succés du repas sanguin) pouvant
étre influencée par les préférences trophiques des tiques, le comportement de 1’hote (via
I’épouillage par exemple), I’immunité de 1’hote et la durée d’attachement a I’hote [12, 17].
La probabilité que les tiques muent avec succes apres le repas sanguin (Succes de mue des
tiques), qui peut étre influencée par des facteurs liés a la biologie de ’espéce hote et a sa
réponse immunitaire [10, 12, 15, 26].

La probabilité de survie des tiques (Survie des tiques), a la fois lorsqu’elles se nourrissent

sur I’hote et lorsqu’elles sont libres dans 1’environnement [17-19].

La compétence de réservoir réalisée est déterminée par la transmission de 1’agent pathogéne de la

tique a I’hote et son acquisition par la tique lors de son repas sanguin sur I’hote. Cette derniére peut

étre systémique? (transmission directe de 1’agent pathogéne de 1’hote a la tique) ou non-systémique

(transmission de I’agent pathogéne par co-repas entre une tique infectée et une tique non infectée se

nourrissant a proximité sur le méme hote). La caractérisation de la compétence de réservoir réalisée

differe selon les études de Brunner et al., Huang et al., Hofmeester et al., LoGiudice et al. et Mather

et al. [Encadré 2; 10, 12, 14-16]. Afin de disposer d’une définition compartimentée favorisant son

applicabilité sur le terrain et au laboratoire, nous avons choisi de conserver la définition établie par

Brunner et al. [12] et de la compléter avec les résultats de la littérature concernant la transmission

non-systémique. La compétence de réservoir réalisée est donc définie par :

La probabilité que 1I’hote soit infecté (Prévalence d’infection chez 1’hdte), qui peut étre
influencée par la force de I’infection (prévalence d’infection chez les nymphes, densité de

population des tiques ...) et la sensibilité de I’hote a I’infection [12, 14, 26].

! Dans cette définition, I’hdte étant ’ensemble indiqué comme « systéme ».
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- La probabilité que la tique s’infecte sur un hote infecté par un agent pathogene lors du repas
sanguin (Infectivité de 1’hote), principalement influencée par la réponse immunitaire de
I’hote et la durée de la période d’infectivité de I’hote [12-14, 17, 19, 26].

- Laprobabilité que la tique s’infecte par co-repas (gorgement simultané de tiques sur un méme
hote. Si une tique est porteuse d’un agent pathogéne, ce type de gorgement peut permettre la
transmission de 1’agent pathogene directement de la tique infectée aux autres tiques sans pour
autant que 1’hote soit porteur de 1’agent pathogéne, notamment au niveau sanguin) sur 1’hote
(Transmission non-systémique) [17, 19]. Bien que leur importance soit controversée dans la
littérature pour les bactéries appartenant au complexe Borrelia burgorferi sensu lato (Bbsl)
[28], ces évenements de co-repas sont également a considérer, car ils participent a la
production de tiques infectées par un hote, sans transmission systémique. Par conséquent,
dans ce cas, la contribution de 1’hdte dans la production de tiques infectées dépend de
I’aptitude des tiques a s’agréger a d’autres tiques (donc actives a la méme période) et a réaliser
un co-repas sur celui-ci. La transmission d’un agent pathogéne par co-repas dépend de la
distance entre les tiques et de la durée de leur repas sanguin, bien que celui-ci puisse se réaliser
apres gue la tique infectée se soit détachée [28]. A titre d’exemple, la transmission par co-
repas de la bactérie Borrelia garinii (B. garinii) par des tiques Ixodes persulcatus (I.
persulcatus) sur des souris peut varier de 6 a 29% [29].

Cette premiere partie introductive a présenté les différentes méthodes d’évaluation du potentiel
de réservoir d’une population d’une espéce hote dans le cas d’agents pathogenes vectorisés par les
tiques. Dans le cadre de cette thése de doctorat, je me suis intéressée au role des oiseaux dans la
circulation d’agents pathogenes et plus spécifiquement a celle des bactéries responsables de la
maladie de Lyme, maladie a transmission vectorielle la plus prévalente dans I’hémisphére Nord [7].
De nombreuses études ont analysé le potentiel de réservoir des petits mammiferes dans la circulation
de la maladie de Lyme [30-33] comme synthétisé par van Duijvendijk et al. [26], qui est causée par
des bactéries appartenant au complexe Borrelia burgdorferi sensu lato (appelées ci-apres Bbsl) et
transmise par les tiques de la famille des Ixodidae [7, 9]. Le role des oiseaux dans la circulation des
Bbsl a été relativement peu étudié par rapport aux petits mammiféres (a titre indicatif : 10 935
résultats apparaissent sur PubMed pour les mots clefs « Borrelia AND Mammal » tandis que 481
résultats apparaissent pour « Borrelia AND Bird », le 07/09/2022), comme cela est le cas en biologie
en général (en effet, a titre indicatif : 1 244 916 résultats apparaissent sur PubMed pour les mots clefs
« Biology AND Mammal » tands que 39 861 résultats apparaissent pout « Biology AND Bird », le
22/09/2022). Or, pour acquérir une compréhension représentative de la circulation de la maladie de
Lyme dans les systémes naturels, les oiseaux devraient étre inclus : pouvant a la fois participer a la
dissémination des tiques et des agents pathogénes sur de grandes échelles spatiales lors de la
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migration [34-36] et contribuant a la dynamique locale des populations des tiques et des agents

pathogénes associés lors de leur période de reproduction [37].

2. Etat des recherches actuelles sur le potentiel de réservoir des oiseaux dans la circulation des

bactéries responsables de la maladie de Lyme

Ce travail a donné lieu a une publication :

Rataud, A., Henry, P.Y., Moutailler, S., Marsot, M., 2021. Research effort on birds' reservoir host
potential for Lyme borreliosis: A systematic review and perspectives. Transboundary and
Emerging Diseases. doi: 10.1111/tbed.14305

https://pubmed.nchi.nlm.nih.qov/34453490/

Dans cette deuxieme partie, nous nous intéressons a 1’état des recherches actuelles sur le potentiel
de réservoir des oiseaux dans la circulation des Bbsl. Pour ce faire, une revue systématique [27] de
242 études a été réalisée afin de caractériser I’effort de recherche sur les différents paramétres et
composantes décrivant le potentiel de réservoir hote des oiseaux dans la circulation de la maladie de
Lyme afin d’identifier les recherches manquantes a prioriser a I’avenir. L’effort de recherche sur les
facteurs intrinseques et extrinseques pouvant influencer le potentiel de réservoir hote des oiseaux a
également été décrit en Europe. Cette revue bibliographique a montré que la production de tiques a
été 1,4 fois plus étudiée que la compétence de réservoir réalisée et 21 fois plus que la densité des
oiseaux. La majorité des études ayant caractérisé la production de tiques des oiseaux a analysé leur
charge en tiques (93% des études), qui peut étre facilement étudiée sur le terrain, et trés peu d’entre
elles ont décrit le succeés de repas (8% des études), le succes de mue (10% des études) et la survie des
tiques (2% des études) [27]. La connaissance de ces parameétres, plus difficiles a caractériser en
pratique, est pourtant essentielle, car ils permettent d’évaluer la proportion de tiques réellement
produites dans un milieu par les oiseaux apres leur repas sanguin. La compétence de réservoir réalisée
a été caractérisée le plus souvent par la prévalence d’infection des bactéries Bbsl chez les tiques
portées par les oiseaux, quelle que soit leur stase de développement. Ceci souligne I’importance de
bien consideérer la stase de la tique lors de 1’étude de son infection en Bbsl. En effet, les larves sont le
plus souvent « naives » en Bbsl (non infectées par 1’agent pathogéne) [38], le taux de transmission
transovarienne (verticale) étant considére négligeable pour cet agent pathogene. Elles peuvent donc
s’infecter uniquement lors de leur repas sanguin sur leur premier hote s’il est lui-méme infecté et

réservoir compétent pour Bbsl (a I’exception de la transmission non-systémique par co-repas déja
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évoquee). Ainsi, si une larve gorgée est trouvée infectée sur un hote nous pouvons considérer qu’elle
a trés probablement acquis 1’agent pathogéne lors de son repas sanguin sur cet hote par transmission
systémique (si I’hote est réservoir compétent) ou par transmission non systémique lors d’un co-repas
avec une autre tique infectée. Ceci differe des nymphes, qui peuvent avoir été infectées au cours de
leur repas sanguin précédent en tant que larve (voir Introduction — Partie 3.b). Ces derniéres
n’apportent donc pas d’information sur la compétence de réservoir réalisée de 1’oiseau contrairement
aux larves qui en sont un bon indicateur. Enfin, trés peu d’études (4%) se sont intéressées a la densité
des oiseaux bien qu’elle puisse fortement influencer leur potentiel de réservoir hdte dans une zone
donnée. En effet, une population qui a une faible densité et qui présente une charge en tiques et/ou
une compétence de réservoir réalisée élevées peut avoir un potentiel de réservoir hote inférieur a une
population qui a une forte densité et qui présente une charge en tiques et/ou une compétence de
réservoir réalisée faibles [37]. Il est donc nécessaire de prendre en compte la densité des hétes lors de
I’étude de leur potenticl de réservoir hote. Ces résultats soulignent 1’importance de favoriser
I’interdisciplinarité par la collaboration entre différents domaines scientifiques, en particulier entre
I’épidémiologie et I’écologie, afin d’associer les connaissances sur la biologie des tiques et des agents
pathogenes avec celles sur les densités des populations d’oiseaux. Concernant les facteurs de variation
des parametres du potentiel de réservoir héte, les plus étudiés étaient le plus souvent liés a I’espéce
d’oiseau héte, aux caractéristiques individuelles des hotes (en particulier 1’age et le sexe) et aux
caractéristiques des tiques (en particulier la stase et I’espéce), alors que les caractéristiques
specifiques des oiseaux étaient peu étudiées en comparaison (& I’exception de la hauteur
d’alimentation [37, 39]). Enfin, une seule étude est parvenue a caractériser tous les parametres du
potentiel de réservoir hote des oiseaux dans un systeme épidémiologique donné [40]. Celle-ci s’est
intéressée a I’effet de dilution et d’amplification pour Bbsl de différents hétes avec différentes
densités et par une analyse de sensibilité a montré que, a compétences de réservoir réalisées proches
(0,026 pour 1’0Opossum de Virginie - Didelphis virginiana et 0,013 pour le Raton laveur commun -
Procyon lotor), les opossums diminuaient la densité des nymphes infectées, contrairement aux ratons
laveurs, du fait de leur charge en larves trés importante. Ceci suggére que ’effet de dilution, et donc
le potentiel de réservoir hote, pourrait étre fortement influencé par la charge en tiques. Du fait de la
difficulté de caractériser simultanément tous les parametres décrivant le potentiel de réservoir des
hotes, I’interdisciplinarité est requise afin d’associer et d’accumuler les recherches de terrain et de
laboratoire ciblant chacun des parametres sur un systeme épidémiologique spécifique ou sur une
population d’une espéce hote donnée. Dans le cadre de notre étude, cela permettrait d’obtenir une
vision globale du fonctionnement du systéme étudié a 1’échelle locale et d’identifier les communautés

aviaires participant le plus au risque acarologique dans un milieu donne.
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Pour aller plus loin et cibler les paramétres jouant un role majeur dans la caractérisation du potentiel
de réservoir hote des oiseaux pour Bbsl, afin de s’affranchir de 1’estimation de chacun des paramétres
de ce concept, une analyse de sensibilité comme réalisée dans Levi et al. [40] pourrait étre conduite.
De plus, I’analyse des restes de repas sanguin des nymphes a 1’affiit sur la végétation afin d’identifier
I’origine du sang résiduel de 1’hdte dans les tiques (PCR et analyse des séquences) permettrait
d’identifier directement les espéces aviaires participant le plus a la production de tiques infectées dans
le milieu sans avoir a caractériser chacun des parametres du potentiel de réservoir hote. Les premieres
études testant cette méthode ont ciblé les genes du cytochrome b [41], de 'ARNr 18S [42] et de
I'ARNr 12S [43] et sont parvenues a identifier les hétes des tiques qui avaient été collectées sur le
terrain [44-47]. Cette méthode, qui a un taux de succes variable selon les études (22,4% a 83%) [42-
46, 48-51], serait trés utile pour identifier directement le role des différentes espéces aviaires
relativement les unes aux autres dans le nourrissage et 1’infection en Bbsl des larves dans le milieu.
Cependant, cette méthode présente actuellement quelques limites, notamment le fait que I’ADN de
I’hote se dégrade dans la tique entre son repas sanguin a la stase larvaire et sa recherche d’hotes lors
de la stase nymphale (d’une durée de plus de 6 mois) pouvant conduire a une diminution de la
sensibilité de cette méthode [47, 51]. De plus, pour P’instant elle permet majoritairement
I’identification du genre de 1’oiseau mais celle des différentes especes aviaires est encore difficile,
notamment en raison de la petite taille du génome des oiseaux en comparaison a celui des autres
vertébrés [51]. Cette méthode ne semble donc pas a ce jour un outil de terrain robuste dans

I’identification des especes d’hotes aviaires des tiques.

3. Description des principales caractéristiques du systéme d’étude : bactéries Bbsl — Tiques
Ixodes — Oiseaux

Cette partie est consacrée a la description des trois acteurs de notre systeme d’étude. Premiérement,
nous présenterons la diversité des bactéries appartenant aux complexe Bbsl et leurs principaux hétes
réservoirs selon les zones géographiques, ainsi que les symptémes humains provoques par ces
bactéries (maladie de Lyme). Deuxiemement, nous décrirons le cycle biologique des tiques, leurs
préférences trophiques, les différents effets directs et indirects sur leurs hotes, leur role dans la
transmission d’agents pathogénes ainsi que les espéces de tiques d’intérét pour ce projet de
these, parasitant les oiseaux et pouvant jouer un réle dans la dynamique de Bbsl. Enfin nous

présenterons les genéralités sur la biologie des espéces d’oiseaux communs frangais ainsi que 1’état
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des connaissances actuelles sur le potentiel de réservoir hote des oiseaux européens dans la circulation
des Bbsl.

a. Les bactéries appartenant au complexe Bbsl

e Diversité des especes de Bbsl

Le complexe de bacteéries spirochétes Borrelia burgdorferi sensu lato, transmises par des tiques dures
de la famille des Ixodidae [7], comprend actuellement 20 especes et 3 géno-especes (présentées par
la suite comme des espéces [52]) identifiees a ce jour.

En Europe, cing espéces de Bbsl sont reconnues pathogenes pour I’humain provoquant différentes
manifestations cliniques [9]: B. burgdorferi sensu stricto (arthrite), B. afzelii (atteinte cutanée
Acrodermatite Chronique Atrophiante - ACA), B. bavariensis (neuroborréliose), B. garinii
(neuroborréliose), B. spielmanii (atteinte cutanée ACA) et trois espéces comme étant potentiellement
pathogénes : B. bissettii, B. valaisiana, B. lusitaniae (Figure 2). Une méta-analyse a montré que la
prévalence des bactéries Bbsl chez les tiques I. ricinus a I’affiit échantillonnées au cours de plusieurs

études réalisées entre 2010 et 2016 en Europe est de 12% environ [53].
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Figure 2 : Répartition géographique des especes de Borrelia burgdorferi sensu lato [54].

Les zones grises correspondent aux zones de présence de tiques Ixodes spp. B. turdi (*) est également
présente en Europe. Le cercle en pointillés représente le cycle de transmission de B. garinii dans les

colonies d’oiseaux marins des hémispheres Sud et Nord.
29



e Les hotes réservoirs des bactéries Bbsl

Les espéces de Bbsl européennes (Figure 2) ont tendance a se spécialiser selon les taxons des hotes
[55, 56] (Tableau 1). En effet, on peut retrouver des associations spécifiques entre hotes réservoirs et
especes de Bbsl en Europe. Par exemple, les petits rongeurs sont les hotes réservoirs préférentiels de
B. afzelii (Tableau 1) [57-59] bien que certaines études suggérent que cette espéce de Bbsl puisse
¢galement étre associée a certaines espéces d’oiseaux comme le Rouge-gorge familier (Erithacus
rubecula), la Mésange charbonniére (Parus major) ou le Pigeon biset (Columba livia) [60]. B.
burgdorferi sensu stricto, B. bavariensis et B. bissetti sont associées aux rongeurs [9, 52] (Tableau
1). Les hétes réservoirs préférentiels de B. valaisiana et B. garinii sont principalement les oiseaux [9,
52] (Tableau 1). Enfin, B. spielmanii est associee aux rongeurs et B. lusitaniae aux lézards, aux
rongeurs et aux oiseaux marins [9] (Tableau 1). Les grands ongulés, comme le cerf élaphe (Cervus
elaphus), le chevreuil européen (Capreolus capreolus), le daim européen (Dama dama) ou 1’élan
(Alces alces) ne sont pas considérés comme hotes réservoirs de la maladie de Lyme, car leur systeme
immunitaire est capable de détruire les Bbsl, bien qu’ils participent fortement a la dynamique des
tiques dans le milieu en les nourrissant [9, 61-63]. Il est a noter que les principales especes pathogenes
présentes en Amérique du Nord (Figure 2) sont B. burgdorferi sensu stricto et B. mayonii, qui ont
pour hote réservoir principal la souris a pattes blanches (Peromyscus leucopus) [64] (Tableau 1).
Enfin, les principales espéces pathogénes présentes en Asie (Figure 2) sont : B. afzelii, B. bavariensis,
toutes deux associées aux rongeurs, et B. garinii associée aux oiseaux ; et une espéce potentiellement

pathogene B. yangtsensis (associée aux rongeurs [52, 54], Tableau 1).
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Tableau 1 : Exemples d’hdtes réservoirs des espéces Bbsl par continent.

Continent

Espéce de Bbsl

Exemples d'hdtes réservoirs

Références

Europe

B. afzelii

Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus)
Campagnol roussatre (Clethrionomys
glareolus)

[57-59]

B. bugdorferi sensu
stricto

Petits rongeurs
Ecureuil roux (Sciurus vulgaris)

[65, 66]

B. valaisiana

Merle noir (Turdus merula)
Grive musicienne (Turdus philomelos)

[67]

B. garinii

Merle noir (Turdus merula)
Grive musicienne (Turdus philomelos)
Mésange charbonniére (Parus major)
Faisan de Colchide (Phasianus colchicus)

[68-71]

B. spielmanii

Lérot (Eliomys quercinus)
Hérisson d’Europe (Erinaceus europaeus)
Muscardin (Muscardinus avellanarius)
Loirs

[72-75]

B. bavariensis

Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus)

Mulot a collier (Apodemus flavicollis)

Campagnol roussatre (Clethrionomys
glareolus)

[76]

B. bissetti

Rongeurs

[9]

B. lusitaniae

Lézard des souches (Lacerta agilis)
Lézard des murailles (Podarcis muralis)
Lézard hispanique (Podarcis hispanica)
Psammodrome algire (Psammodromus

algirus)
Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus)

[77-79]

Amérique du
Nord

B. burgdorferi sensu
stricto

Souris a pattes blanches (Peromyscus
leucopus)

[64]

B. mayonii

Souris a pattes blanches (Peromyscus
leucopus)

[64]

Asie

B. afzelii

Tamia de Sibérie (Tamias sibericus barberi)

[52]

B. bavariensis

Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus)

[52]

B. garinii

Mésange charbonniére (Parus major)
Faisan de Colchide (Phasianus colchicus)
Merle noir (Turdus merula)

Grive musicienne (Turdus philomelos)

[52]

B. yangtsensis

Mulot rayé (Apodemus agrarius)
Rat a ventre blanc alezan (Niviventer
fulvescens)

[52]
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e Maladie de Lyme et symptdmes provoqués par les bactéries Bbsl chez ’humain

Les bactéries Bbsl peuvent provoquer la maladie de Lyme, aussi appelée borréliose de Lyme, maladie
vectorisée par les tiques la plus répandue dans les régions tempérées de I’hémisphére nord et
provoquant des dizaines de milliers de cas humains signalés chaque année [7]. Aux Etats-Unis,
environ 30 000 cas ont éteé recensés en 2008, avec une multiplication par deux ces quinze dernieres
années. Le « Center for Disease Control and Prevention » a estimé que le nombre de cas réels était
plutot de I’ordre de 476 000 par an aux Etats-Unis (cdc/humancases). En Europe, son incidence a

augmenté dans de nombreux pays, avec des augmentations annuelles moyennes de 5 a 15 % [80, 81].
En France, entre 25 000 et 68 530 cas de borréliose de Lyme diagnostiqués par an ont été estimeés
entre 2009 et 2020 en médecine générale avec une tendance a I’augmentation depuis 2009. 842 cas
par an en moyenne ont conduit a une hospitalisation depuis 2005 (santepubliguefrance.fr). Les

groupes d’age les plus touchés sont les enfants de 5 a 9 ans et les adultes de 70 a 79 ans

(santepubliguefrance.fr). 1l existe une grande disparité régionale concernant les taux d’incidence de

cas diagnostiqués en médecine de ville : les régions de I’Est et du Centre du territoire métropolitain
présentant des taux d’incidence annuels élevés (supérieur a 100 cas pour 100 000 habitants) et les
régions de I’Ouest et du Sud Est méditerranéen présentant des taux d’incidence annuels plus bas

(inférieur a 50 pour 100 000 habitants) (santepubliquefrance.fr.) Chez I’humain, elle provoque des

symptomes qui peuvent étre distingués en trois stades (santepubliguefrance.fr) :

Stade 1: la borréliose de Lyme précoce localisée, caractérisée par 1’apparition d’une
manifestation cutanée (érytheme migrant), qui survient de 3 a 30 jours aprés la piqdre de la
tique.

Stade 2: la borréliose de Lyme précoce disséminée qui, en I’absence de traitement
antibiotique, apparait de plusieurs jours a plusieurs semaines apres la pigdre de la tique. Elle
peut étre caractérisée par des érythémes migrants multiples, des manifestations neurologiques
(neuroborrélioses : méningoradiculite, paralysie faciale, méningite isolée, myélite aiglie) et
plus rarement des manifestations articulaires (arthrite), cutanées (lymphocytome borrélien),
cardiaques ou ophtalmiques.

Stade 3: la borreliose de Lyme tardive disséminée qui, en 1’absence de traitement
antibiotique, survient plusieurs mois voire plusieurs années apres la piqdre de la tique. Elle
est caractérisée par des manifestations articulaires, cutanées comme 1’acrodermatite chronique

atrophiante (ACA) ou neurologiques specifiques rares (encéphalomyélite).
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b. Les tiques du genre Ixodes

e Biologie des tiques du genre Ixodes

Les tiques sont des arthropodes acariens ectoparasites hématophages stricts de vertébrés,
appartenant a la classe des Arachnides et au sous-ordre Ixodida. Environ 900 especes ont éte décrites
a ce jour : 700 appartenant a la famille des Ixodidae (tiques « dures »), 200 a celle des Argasidae
(tiques « molles ») et une a celle des Nutalliellidae (Nutalliella namaqua) [9, 82]. Elles sont présentes
dans pratiquement toutes les régions du globe, certains genres étant plus fréquents dans les zones
froides a tempérées, comme Ixodes et Dermacentor, et d’autres dans les zones chaudes ou
intertropicales comme Hyalomma ou Amblyomma [9]. Dans la suite de cette partie, nous nous
intéresserons a la famille des Ixodidae, tiques dites « dures ».

Les tiques présentent trois stases de développement séparées par des métamorphoses : larvaire,
nymphale et adulte méale ou femelle, au cours desquelles elles réalisent leur repas sanguin sur un hote
(d’une durée de quatre a dix jours chez les tiques dures [9]). Chaque stase dure environ un an [9]. Au
niveau morphologique, les larves se distinguent par leur petite taille et la présence de trois paires de
pattes contrairement aux nymphes et aux adultes qui en possédent quatre. Les nymphes se
différencient des femelles par ’absence d’un pore génital et des aires poreuses (qui permettent
I’imperméabilisation des ceufs) chez les espéces qui en possédent. Enfin, chez les tiques dures adultes,
les males se distinguent des femelles par le fait que I’ensemble de leur face dorsale de leur idiosome

soit recouverte par une structure rigide indéformable appelée scutum (Figure 3).
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Figure 3 : Morphologie générale d'une tique Ixodidae adulte d’aprés Rodhain et al. [83].
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Les tiques alternent entre des phases de vie «libres » au cours desquelles se produisent les
métamorphoses, la ponte et I’incubation des ceufs et des phases parasitaires au cours desquelles elles
réalisent leurs repas sanguins sur des hétes vertébreés. Les tiques dures, sont le plus souvent exophiles,
vivant dans des espaces ouverts ou semi-ouverts [foréts, prairies...; 9]. Elles peuvent présenter trois
types de cycles parasitaires, selon le nombre d’hotes nécessaires : les cycles monophasiques
(impliguant un seul individu héte sur lequel toutes les stases se succédent sans retour au sol entre
chaque stase), diphasiques (impliquant deux individus hotes, la larve et la nymphe se nourrissant sur
un premier hote et I’adulte sur un second apres que la nymphe soit tombée au sol et métamorphosée
en adulte) et triphasiques (impliquant trois individus hétes pour les trois stases, les tiques tombant

au sol entre chaque stase et se nourrissant sur un nouvel individu hote) (Figure 4).
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Figure 4: Cycle de vie d’une tique triphasique et cycle de transmission des bactéries

appartenant au complexe Borrelia burgdorferi sensu lato inspiré de Stanek et al., 2012 [7].

Chaque stase dure un an environ. La taille relative des animaux correspond a leur importance en
tant qu'hotes des différentes stases du cycle de vie d’une tique. La taille des cercles colorés indique

la prévalence relative des espéces de Bbsl. La croix rouge indique un hote non réservoir.

Ce dernier type de cycle parasitaire est présent chez beaucoup d’especes de tiques d’intérét médical

et vetérinaire, notamment chez certaines tiques impliquées dans la circulation des bactéries
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spirochétes responsables de la maladie de Lyme, comme Ixodes ricinus [84]. Les phases de recherche
d’héte pouvant étre plus ou moins longues selon la disponibilit¢ en hotes dans le milieu et les
conditions environnementales (température, humidité) [9, 85-88], les tiques sont capables d’avoir de
longues périodes de diapause (développementale ou comportementale) au cours des phases de vie
« libres ». Cela influence la durée des cycles de vie pouvant par exemple avoir une durée dans la
nature de deux ans environ pour I. persulcatus [89] et pouvant aller jusqu’a cinq ou six ans pour I.
uriae [90]. Les diapauses développementales comprennent le temps nécessaire aux meétamorphoses,
I’ovogéneése et ’embryogénése tandis que les diapauses comportementales sont caractérisées par
une absence de recherche d’hotes par les tiques lorsque les conditions de température et d’humidité
sont défavorables [9, 91]. La nature des hétes sur lesquels les tiques réalisent leur repas sanguin
dépend principalement de leur disponibilité dans le milieu. Cependant, les tiques peuvent avoir des
préférences trophiques pour certains hotes. On parle de cycles monotropes (ou monoxenes) lorsque
celles-ci se gorgent sur une seule espéce d’hote et de cycles télotropes (ou hétéroxénes) lorsqu’elles
se gorgent sur plusieurs espeéces d’hotes différentes, suivant la stase concernée. Les tiques dures
peuvent donc étre spécialistes d’hotes, c’est le cas par exemple de Rhipicephalus sanguineus, qui se
nourrit sur les chiens [92] et de certaines tiques ornithophiles, comme I. arboricola, I. lividus et I.
frontalis [93, 94], ou généralistes comme I. ricinus qui peut se nourrir sur un large spectre d’hotes :
micromammifeéres, cervidés, oiseaux, reptiles [47]. Les préférences trophiques peuvent a la fois
dépendre de la stase de la tique, les stases immatures (larvaire et nymphale) étant souvent plus
polyvalentes que la stase adulte, et de la méthode de chasse utilisée [9]. Par exemple, chez certaines
espéces de tiques se mettant a I’afft sur la végétation (Figure 5) lors de la recherche d’hoétes (I.
ricinus), la hauteur atteinte par la tique sur la végétation peut varier selon les stases, notamment a
cause d’une susceptibilité différente a la déshydratation. Cette hauteur peut donc conditionner la
rencontre de la tique avec les hotes, notamment selon leur taille. De plus, la taille des piéces buccales
(longueur de I’hypostome) et 1’épaisseur de la peau des hotes peuvent également influencer les
préférences trophiques des espéces de tiques ou des stases [9]. En effet, les larves et les nymphes, peu
sélectives, se nourrissent sur les mammiferes, les reptiles et les oiseaux, tandis que les adultes se
nourrissent principalement sur les grands mammiféres [9]. Pour synthétiser, la présence et
I’abondance des tiques dans un milieu dépend des communautés d’hdtes et les interactions avec ces

derniers dépendent des facteurs biotiques et abiotiques du milieu [95, 96].
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Figure 5 : Femelle I. ricinus a Paffiit

(© Sara Moutailler, Mathilde Gondard).

e Role des tiques dans la transmission d’agents pathogenes

Les tiques peuvent avoir des effets directs sur leurs hotes comme la spoliation sanguine,
(pouvant engendrer des colts énergétiques aux hotes devenant ainsi plus sensibles a d’autres
infections), des dommages liés a la piqdre, des allergies, des irritations cutanées ou des lésions
sérieuses pouvant avoir des conséquences sur la prédation et le succes reproducteur des hétes [9, 97,
98]. Elles peuvent également avoir des effets indirects sur leurs hétes avec la transmission possible
d’agents pathogenes lors de la piqlre. En effet, au niveau mondial, les tiques sont les deuxiémes
vecteurs d’agents pathogénes d’importance en médecine humaine, aprés les moustiques [4]. Elles
sont capables de véhiculer et de transmettre de nombreux agents pathogénes comme des bactéries
(comme des spirochetes ou Rickettsia), des virus (par exemple des flavivirus ou des nairovirus) ou
des parasites (Babesia, Theileria) a une grande variété d’hotes [99]. Certains agents pathogenes
peuvent étre responsables de zoonoses (maladies transmissibles de 1’animal a I’humain). La faune
sauvage et/ou domestique peut étre réservoir de ces derniers, I’humain étant le plus souvent un hote
accidentel et une impasse pour 1’agent pathogeéne [9]. Si les tiques peuvent infecter les hétes sur
lesquels elles se nourrissent, elles peuvent également devenir infectieuses en acquérant les agents
pathogénes présents chez les hotes, si ceux-ci sont réservoirs de ces derniers, et en les conservant a
la stase suivante (transmission transstadiale ; Figure 4) [9]. La transmission transstadiale est une
condition indispensable pour que les tiques soient vectrices d’un agent pathogene [9], notamment

chez les Ixodidae se gorgeant une seule fois a chaque stase. Les nymphes et les adultes sont alors les
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principaux vecteurs, les larves étant souvent naives en agents pathogenes. Cependant, elles peuvent
également jouer un réle dans la transmission de certains agents pathogenes comme Babesia ou le
virus de I’encéphalite a tique lorsqu’il existe une transmission transovarienne (transmission d’un
agent pathogene de la femelle a sa descendance) [100, 101]. Enfin, la transmission par co-repas
[28, 102, 103] ou sexuelle lorsqu’un male infecté transmet un agent pathogéne a la femelle lors de

I’accouplement [104, 105] sont également possibles.

e Especes de tiques d’intérét dans ce projet de thése

Dans la partie suivante, nous nous intéressons plus particulierement aux principales especes
de tiques collectées sur les oiseaux dans le cadre de cette these : la tique généraliste I. ricinus,
principal vecteur des bactéries responsables de la maladie de Lyme en Europe [7], ainsi que deux
especes de tiques ornithophiles 1. frontalis et I. arboricola pouvant participer a la circulation des
bactéries Bbsl [106]. Les autres tiques vectrices de Bbsl sont présentées dans 1’encadré 3.

Ixodes ricinus appartient au genre Ixodes, qui regroupe le plus d’espéces parmi les tiques dures,
réparties sur tous les continents. Les espéces de ce genre occupent des niches écologiques diverses et
parasitent une large gamme d’hotes. Ixodes ricinus est la tique la plus fréquente en Europe et sa

distribution (Figure 6) est en pleine expansion du fait des changement environnementaux [107].
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Figure 6 : Distribution géographique d’l. ricinus en Europe.

(Source : centre Européen de prévention et contrdle des maladies (ECDC - European Centre for
Disease prevention and Control) et [’autorité Européenne de sécurité des aliments (EFSA — European

Food Safety Authority) — Mise a jour: Septembre 2021 - ecdc.europa.eu)

La densité de population de cette tique ubiquiste dépend du climat (température, hygrométrie),
de I’altitude et de la végétation [9, 108]. Ixodes ricinus est une tique exophile a toutes ses stases de
développement. Elle est présente le plus souvent dans des milieux ou la végétation herbacée, arbustive
et arborée est abondante [109]. Les zones boisées avec un taux d’humidité élevé, des écotones, une
litiere abondante et des hétes vertébrés disponibles pour réaliser ses repas sanguins caractérisent son
habitat optimal [110]. Ixodes ricinus est également présente dans des habitats plus ouverts, comme
les patures le long des haies [111]. En Europe tempérée, elle présente deux pics d’activité, I’un au
printemps et I’autre a 1’automne [56] (Figure 7), les nymphes et les adultes commencent leur activité

plus tot que les larves au printemps et plus tardivement a 1’automne .
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Ixodes ricinus posséde un cycle de vie d’une durée de 2-3 ans dans la nature [99]. C’est une tique
triphasique (Figure 4) possédant un large spectre d’hotes (mammiféres, oiseaux, reptiles) [47]
incluant ’humain. Son ubiquité dans la variété d’hotes qu’elle est capable d’infester n’empéche pas
une préférence pour certaines espéces d’hotes, notamment en fonction des stases. En effet, les larves
et les nymphes, plus polyvalentes que les femelles, se nourrissent sur les mammiferes (petits et
grands), les oiseaux et les reptiles, tandis que les adultes ont une spécificité plus marquée pour les
grands mammiferes, comme les cervidés, dont la présence influence positivement la densité des tiques
[113]. Le tres large spectre d’hotes qu’l. ricinus peut infester est en partie responsable de la grande
variété d’agents pathogénes, dont elle est vectrice parfois simultanément (voir Chapitre 1). C’est le
cas notamment des bactéries Bbsl [7] ou appartenant aux genres Anaplasma, Rickettsia, Francisella,
Coxiella[114-117], des parasites du genre Babesia [118] ou des virus comme 1’agent de 1’encéphalite
a tiques (TBE) [119] ou le louping-ill [120].

Deux autres especes de tiques ornithophiles peuvent jouer un rdle dans la circulation des Bbsl en
Europe: I. arboricola et 1. frontalis [106] (Figures 8 et 9). Ixodes arboricola est une tique nidicole,
vivant dans ou a proximité des abris utilisés par son hoéte (terriers, nids ...), exclusivement
ornithophile. Elle posséde un cycle de vie d’une durée de 1-2 ans dans la nature [112]. Au cours de
ses trois stases de développement, elle parasite principalement les passereaux terrestres se perchant
ou nichant dans des cavités comme les trous des arbres ou les terriers [93, 121-123] dans lesquels elle
se détache apres le repas sanguin [93, 124, 125]. La totalité de son cycle de vie est limité a ces cavités
[93, 121, 122]. Ixodes arboricola se nourrit principalement sur les mésanges (genres Parus,
Cyanistes, Poecile) [123, 126] bien qu’elle ait également été retrouvée sur d’autres especes d’oiseaux
comme I’Effraie des clochers (Tyto alba) et la Chouette hulotte (Strix aluco) [123, 127]. Les adultes
se nourrissent principalement sur les poussins, a la différence des nymphes et des larves qui se
nourrissent également sur les oiseaux volants [123, 125, 128, 129]. Ixodes arboricola peut jouer un
réle dans la circulation de certains agents pathogénes comme les bactéries Rickettsia spp. et Bbsl [93,
106, 130]. Heylen et al., [129] ont montré que la période d’activité des tiques I. arboricola parasitant
les oiseaux volants des espéces Mésange charbonniere et Mésange bleue (Cyanistes caeruleus) se
déroule majoritairement pendant la période pré-reproductive (de début mars a début avril), en
automne et en hiver lorsque les oiseaux se perchent dans les cavités. Heylen et al. [129] ont montré
qu’aux Pays-Bas a I’exception de I’hiver, la période d’activité d’l. arboricola se superpose avec celle
d’l. ricinus, ce qui implique la transmission potentielle d’agents pathogénes maintenus chez I.
arboricola et les oiseaux a d’autres hotes du systéme par 1’intermédiaire d’l. ricinus [129] avec qui
elle partage de nombreux hotes [5, 93, 122]. Estrada-Pena et al. [112] se sont intéressés a la
saisonnalité d’l. arboricola plus globalement en Europe et ont montré que les larves étaient actives
en hiver et au début du printemps, que les nymphes étaient actives au printemps et que les femelles
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adultes étaient observées le plus souvent a la fin de I’hiver (Figure 7). Ixodes arboricola est présente

dans la région Paléarctique, du centre, ouest et nord de 1I’Europe [129, 131].

f,‘
4
£
£
T e ¢ './" Y
- ¥ E’ )"b" -
z A v
/' Ak . rE
i Y S oal\e ‘i '
.A -~ 1:{'“
r~ ".;J Je
: ‘i\\
+ B
L_ P
|
> N N \V/v{.r
~ T

0 250 500 1,000 Km
[N W S .

Figure 8: Distribution géographique d’l. arboricola en Europe. [112] Les points noirs

représentent les données de présence d’l. arboricola dans un transect de 10 x 10 Km.

Ixodes frontalis, parfois appelée la « tique des passereaux » [122, 132], est une espéce ornithophile
terrestre [133] se nourrissant sur une grande diversité d’espéces aviaires partagée avec |. ricinus [39,
134-137]. Elle a exceptionnellement été retrouvée sur les humains [134, 138, 139]. Elle est présente
dans les nids d’oiseaux [93, 122, 133], sur la végétation de sous-bois et le sol forestier [106, 122,
135]. Elle posséde un cycle de vie d’une durée d’un an environ dans la nature [112]. Il est a noter
qu’l. frontalis a rarement été observée a I’afft sur le sol [mais voir 134, 135, 139-143], possiblement
di au fait qu’elle soit facilement confondue avec I. ricinus, en particulier lors de sa stase larvaire
difficile a identifier du fait de sa petite taille [93, 134]. Ixodes frontalis est également connue pour
avoir été impliquée dans des phénomeénes paralytiques et mortels directs (sans agent pathogéne) chez
certains oiseaux [134, 137, 144], dans la transmission du virus de Chizé, mortel chez les oiseaux [134,
145] et dans sa contribution possible au maintien de certains agents pathogénes comme Neoehrlichia
mikurensis [134, 146], Anaplasma phagocytophilum [134, 147] et Bbsl [106, 134, 148, 149] dans les

populations d’oiseaux. Les études ne sont pas unanimes quant a la période d’activité des différentes
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stases d’l. frontalis. Par exemple, en France, Agoulon et al. [134] ont montré que les nymphes et les
adultes sont présents sporadiquement sur le sol au cours de I’année, tandis que les larves montrent un
pic d’activit¢ en octobre-novembre suivi d’une faible décroissance en hiver. Les larves sont
complétement absentes en été contrairement aux larves d’l. ricinus qui sont encore en nombre
important a cette période [134] bien que la population décroisse. Au contraire, Estrada-Pena et al.
[112] se sont intéressés a la saisonnalité des tiques I. frontalis plus globalement en Europe et ont
montré que le pic d’activité des adultes avait lieu pendant les mois d’hiver, d’octobre a février et celui
des stases immatures de mars a octobre. Les larves ne seraient donc pas completement absentes en
été contrairement a ce qui a été montré par Agoulon et al. [134] en France. En plus de la stase, la
saisonnalité des tiques dépend donc également du site considéré. Ixodes ricinus peut servir
d’intermédiaire pour les agents pathogénes présents chez |. frontalis et ses hotes a d’autres hotes du
systeme [134]. Ixodes frontalis a été détectée sur les oiseaux de la plupart des pays d’Europe [112,

132], bien que I’observation de cette espéce sur les oiseaux soit moins fréquente que pour . ricinus

[132, 150].
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Figure 9: Distribution géographique d’l. frontalis en Europe. [112] Les points noirs

représentent les données de présence d’l. arboricola dans un transect de 10 x 10 Km.
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Encadré 3 : Autres especes de tiques vectrices des bactéries Bbsl.

A part I. ricinus, les tiques 1. persulcatus, I. scapularis et I. pacificus sont les principales especes
vectrices respectivement en Europe de [’Est et en Asie, au Nord-Est et au Centre-ouest et a [’Ouest
des Etats-Unis [7] (Figure 10). Ces tiques appartiennent au complexe Ixodes ricinus (comprenant
également I. inopinatus) [151] et sont généralistes, pouvant donc se nourrir sur un large spectre
d’hotes [152]. Elles présentent des saisonnalités distinctes. En effet, les nymphes et les adultes d’I.
persulcatus deviennent actifs au début du printemps et continuent leur recherche d’hote jusqu’a la
moitié de 1’été. Les nymphes d’\. scapularis sont actives quant a elles du début de 1’été jusqu’a la fin
de 'automne, alors que les adultes commencent leur activité a [’automne et restent actifs pendant
[’hiver jusqu’au début du printemps (a [’exception des périodes trés froides avec une température
inférieure a 3°C). L activité d’\. pacificus ressemble davantage a celle d’1. ricinus que d’l. scapularis.
Pour ces quatre especes, les pics d’activité des nymphes devancent légerement celui des larves. Cela
peut jouer un réle important dans la dynamique de transmission des Bbsl : les hotes réservoirs

pouvant étre infectés par les nymphes et retransmettre par la suite ['infection aux larves [T].

Ixodes ricinus and
Ixodes persulcatus

Ixodes
scapularis Ixodes

— FICINUS

Ixodes
pacificus

Figure 10 : Répartition géographique des tiques vectrices de la maladie de Lyme [7].
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c. Les oiseaux communs en France

o Généralités

Dans le cadre de cette these de doctorat, nous nous sommes principalement intéressés aux passereaux
communs (espéces aviaires appartenant a I’ordre des Passériformes les plus fréquemment recensées),

ordre le plus représenté en France (avibase.bsc-eoc.org) et peuplant les milieux favorables aux tiques

pendant leur période de reproduction au printemps, période qui correspond au pic d’activité des tiques
[56]. Nous avons également complété notre étude par 1’analyse des espéces aviaires capturées plus
rarement et pouvant participer aux dynamiques des populations de tiques et d’agents pathogenes
associés (Chapitre 1). Dans la suite de cette partie, nous présenterons uniquement les généralités
biologiques des especes les plus capturées (passereaux communs).

L’ordre des Passériformes regroupe plus de la moitié des espéces d’oiseaux [153]. Il est diviseé en 70
familles qui occupent tous les types de paysages [153]. En France métropolitaine, 246 especes

aviaires appartiennent a cet ordre sur les 611 especes présentes (avibase.bsc-eoc.org). Les espéces de

passereaux échantillonnées (voir Collecte et analyse des données - Partie 1) vivent majoritairement
dans la strate arbustive, préférant les milieux buissonnants (Fauvette a téte noire - Sylvia atricapilla,
Merle noir - Turdus merula) ou les zones humides (Rousserolle effarvatte — Acrocephalus
scirpaceus). Une partie de ces espéces est migratrice sur de longues distances et passe ainsi 1’été en
Europe et hiverne en Afrique (environ 44% des especes). C’est le cas par exemple de la Rousserolle
effarvatte, du Rossignol philoméle (Luscinia megarhynchos), du Pouillot fitis (Phylloscopus
trochilus), de la Fauvette des jardins (Sylvia borin) ou de la Fauvette grisette (Curruca communis)
[154]. Une autre partie de ces espéces (environ 56%) est sédentaire ou migratrice sur de courtes
distances (certaines populations ne quittant pas leur région d’origine ou se déplagant a proximité et
d’autres populations venant du nord ou de I’est allant en Europe de 1’Ouest ou méridionale apres la
saison de reproduction). C’est le cas par exemple de la Fauvette a téte noire, de la Mésange a longue
queue (Aegithalos caudatus), de la Mésange charbonniere, de la Mésange bleue, du Pouillot véloce
(Phylloscopus collybita), de I’ Accenteur mouchet (Prunella modularis), du Merle noir ou de la Grive
musicienne (T. philomelos) [153, 154]. La période de reproduction de ces especes de passereaux
communs s’étale d’avril a juillet [153]. Ces derniers sont trés fidéles a leur région de naissance (&
quelques dizaines de kilometres pres) et a leur site de reproduction (a quelques centaines de méetres
pres). Les individus se reproduisent tous a I’age d’un an. Les oisillons naissent dans un nid et y restent
pendant 15 a 18 jours environ [153]. Il est & noter que 75% des jeunes meurent la premiére année de

leur vie (Programme STOC Capture [Le C.R.B.P.O.]) et environ 45% des adultes meurent d’une

année sur I’autre (ces chiffres varient en fonction des espéces). Lors de leur période de reproduction,
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les oiseaux peuvent présenter différents comportements qui conditionnent leur infestation par les
tiques. En effet, certaines especes aviaires nichent au sol ou dans les strates inférieures de la
végeétation et sont donc davantage en contact avec le milieu de vie des tiques a I’affit (comme le
Pouillot véloce, le Rougegorge familier ou I’Accenteur mouchet) contrairement aux especes qui
nichent dans les strates supérieures de la végétation (comme le Pinson des arbres — Fringilla coelebs,
la Grive draine - T. viscivorus ou le Geai des chénes - Garrulus glandarius) ou bien dans les trous ou
cavités (comme la Sittelle torchepot - Sitta europaea, la Mésange bleue et la Mésange charbonniere),
ce qui peut les exposer a d’autres espéces de tiques arboricoles comme |. arboricola. De méme, la
hauteur d’alimentation des oiseaux peut également conditionner leur contact avec les tiques, certaines
espéces aviaires se nourrissant au sol (comme 1’ Accenteur mouchet, le Rougegorge familier ou le
Merle noir) et d’autres dans les strates élevees de la végétation (comme la Mésange a longue queue,
la Mésange bleue ou le Pouillot véloce) (Bilan de I’enquéte sur les hauteurs de nid et d’alimentation
pour 26 oiseaux, CRBPO) [37].

e Etat des connaissances sur le potentiel de réservoir hdte des oiseaux européens dans la

circulation des Bbsl

Dans cette sous-partie nous réalisons un état des connaissances actuelles sur le potentiel de réservoir

hote des oiseaux européens dans la circulation des Bbsl.

De nombreuses études se sont intéressées a la production de tiques par les oiseaux notamment en
étudiant leur charge en tiques [27]. De méme que pour les autres compartiments, notamment les petits
mammifeéres (rongeurs), la distribution des tiques parmi les oiseaux est hétérogéne et la majorité des
tiques sont portées par une petite proportion des individus, suivant la régle des 20/80 dans laquelle
20% des individus portent 80% des tiques [155, 156]. Ainsi, plusieurs espéces d’oiseaux se sont
démarquées par leurs charges en tiques et leurs prévalences d’infestation élevées, indiquant qu’elles
peuvent jouer un role important dans le nourrissage et, par conséquent, la production locale de tiques
a I’afflt sur la végétation. C’est le cas notamment des oiseaux appartenant a la famille des Turdidae,
en particulier le Merle noir [34, 35, 37, 39, 148, 157-165] et la Grive musicienne [37, 157, 159-163].
Les prévalences d’infestation de ces deux espéces peuvent étre comprises selon les études entre 33,5
et 100% [34, 35, 39, 157, 159, 160, 162, 163, 165] et 13,5 et 97% respectivement et leur intensité
d’infestation moyenne peut étre comprise selon les études entre 2,3 et 20,7 tiques [34, 35, 39, 148,
157, 159-161, 164, 165] et 1,93 et 6,4 tiques respectivement. Le Rougegorge familier, une espéce

anciennement classée parmi les Turdidae (actuellement classée chez les Muscicapidae), se présente
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également parmi les especes les plus infestées dans la littérature scientifique [34, 35, 37, 39, 148, 155,
161, 162, 164, 165] et posséde une prévalence d’infestation qui peut étre comprise entre 12,5-83,3%
[34, 35, 159, 160, 162] et une intensité moyenne d’infestation entre 1,7-3,8 tiques [34, 39, 148, 159-
161, 164, 165] selon les études. Il en est de méme pour la Mésange charbonniére [34, 39, 161, 163,
166] qui peut présenter, selon les études, une prévalence d’infestation comprise entre 19-58% [34,
39, 162, 163] et une intensité moyenne d’infestation comprise entre 1,03-3,3 tiques [34, 39, 161, 164,
166] et le Troglodytes mignon (Troglodytes troglodytes) [34, 37, 155, 157, 161, 165] qui présente
une prévalence d’infestation pouvant étre comprise selon les études entre 34,2-75,8% [34, 39, 157,
165] et une intensité moyenne d’infestation entre 1,8-5,8 tiques [34, 39, 157, 161, 165]. D’autres
espéces de Turdidae, comme la Grive mauvis (T. iliacus) [148, 160] et la Grive draine [34]
apparaissent également trés infestées dans la littérature scientifique. Il en est de méme pour
I’ Accenteur mouchet [37, 148, 157], le Pipit des arbres (Anthus trivialis) [160, 161, 165] et le
Rossignol philoméle [161]. Enfin, le Pinson des arbres, le Verdier d’Europe (Carduelis chloris), le
Moineau domestique (Passer domesticus), la Fauvette a téte noire et le Rougequeue a front blanc
(Phoenicurus phoenicurus) ont également été identifiés comme participant aux dynamiques de
population des tiques [34, 35, 165]. Au contraire, d’autres espéces ont été identifiées comme
participant peu au nourrissage des tiques comme la Mésange bleue et la Sittelle torchepot [155].
L’hétérogénéité dans 1’infestation des oiseaux par les tiques peut s’expliquer par leurs caractéristiques
spécifiques, notamment dans 1’utilisation verticale de I’espace [37, 159, 167] comme nous le verrons

dans la suite de ce manuscrit (Chapitre 2).

D’autre part, certaines espéces aviaires ont été remarquées par leur role dans I’infection en Bbsl des
tiques. Plusieurs études se sont intéressées a cette problématique par 1’étude de I’infectivité des
oiseaux en menant des xénodiagnoses (i.e. en infestant I’hote avec des tiques non infectées au
laboratoire puis en démontrant la présence d’agents pathogénes dans ces tiques aprés le gorgement).
De méme que pour le nourrissage des tiques, les Turdidae semblent jouer un réle important dans
I’infection en Bbsl des tiques. En effet, il a été montré que le Merle noir était réservoir compétent
pour B. garinii (pour 1. ricinus) [70], B. turdi (pour I. ricinus et I. frontalis) [168, 169], B. valaisiana
(pour 1. ricinus et I. frontalis) [168, 169] et B. burgdorferi sensu stricto (pour I. frontalis) [168]. De
plus, la compétence de réservoir de la Mésange charbonniere a été démontrée pour B. garinii et B.
valaisiana (pour I. ricinus) [170] et celle du Faisan de Colchide (Phasianus colchicus) pour Bbsl
(pour 1. ricinus) [71]. Il est a noter que 1’infectivité des oiseaux dépend de 1’espéce aviaire, de I’espéce

de tique et de I’espece d’agent pathogene considérées.

La prévalence en Bbsl des larves portées par les oiseaux peut également étre un indicateur de la

compétence de reservoir realisee des oiseaux en tenant compte du fait que la transmission
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transovarienne de ces bactéries peut intervenir occasionnellement [38, 155, 171]. Le taux d’infection
des larves peut donc étre un indicateur du statut d’infection de 1’oiseau, de son infectivité et de sa
capacité a permettre le co-repas, ces trois parametres définissant la compétence de réservoir réalisée
d’une population d’hétes (voir Introduction partie 1). Il a été montré que les oisecaux appartenant a la
famille des Turdidae présentent des taux d’infection des larves gorgées en Bbsl élevés. C’est le cas
du Merle noir et de la Grive musicienne sur lesquels des larves gorgées infectées en B. garinii [148,
160, 172, 173], B. valaisiana [148, 160, 172, 173], B. turdi [148] et B. bavariensis [160] ont été
retrouvees. lls peuvent présenter des taux d’infection des larves en Bbsl de 1’ordre de 30,5 ou 65,9%
selon les études [148, 157, 160]. D’autres espéces de Turdidae portant des larves gorgées infectées
en Bbsl ont été identifiées. C’est le cas de la Grive mauvis et de la Grive draine pour lesquelles des
larves gorgées infectées en B. garinii [148, 160], B. valaisiana [148, 160], B. turdi pour la Grive
mauvis uniquement [148] ont été trouvées. De méme, des larves gorgées infectées en B. garinii et B.
valaisiana ont été trouvées chez le Rouge-gorge familier, I’Accenteur mouchet, le Troglodyte
mignon, la Mésange charbonniére, la Fauvette a téte noire, le Pinson des arbres et le Pipit des arbres
pour lequel des larves gorgées infectées en B. bavariensis ont également été retrouvées [155, 160,
165, 172]. 1l est a noter que 1’espéce B. afzelii, habituellement associée aux petits rongeurs [57-59],
a déja été trouvée dans les larves gorgées portées par les oiseaux [155, 157, 160]. Ceci peut
s’expliquer par la transmission transovarienne, le co-repas (bien que celui-ci semble rare pour cette

espéce de bactérie [174]) ou un reste de repas interrompu [155].

Enfin, concernant les densités des oiseaux, dernier composant du potentiel de réservoir héte, la
majorité des espéces europeennes capturées dans les études sur la circulation d’agents pathogénes
chez les hotes aviaires sont les Turdidae (Merle noir, Grive musicienne, Grive mauvis), le Rouge-
gorge familier, le Pouillot véloce, le Pouillot fitis, la Mésange charbonniere, la Mésange bleue, le
Troglodyte mignon et la Fauvette a téte noire [37, 123, 148, 158, 175]. Ces espéces sont similaires a
celles recensées majoritairement en France par le Centre de Recherche sur la Biologie des Populations
d’Oiseaux, qui capture chaque année les oiseaux afin de réaliser des inventaires demographiques (voir
Collecte et analyse des données - Partie 1). En effet, les six espéces les plus capturées dans le cadre
de ce programme sont la Fauvette a téte noire, la Rousserolle effarvatte, le Merle noir, la Mésange

charbonniere, le Pouillot véloce et le Rouge-gorge familier (Programme STOC Capture [Le

C.R.B.P.O.)).
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4. Problématique : éco-épidémiologie du systéme oiseaux — tiques —agents pathogenes (Bbsl en
particulier)

La compréhension du potentiel de réservoir des oiseaux dans la circulation de Bbsl doit tenir compte
de la complexité du systeme étudié. En effet, la diversité des especes de tiques se nourrissant sur les
oiseaux, a la fois genéralistes et spécialistes dans leurs préférences trophiques [39, 123, 126, 148,
161, 167, 176-179], la diversité importante des especes de Bbsl circulant chez les tiques portées par
les hotes aviaires [161, 180, 181] et la diversité des habitats pouvant influencer ces dynamiques [166,
182, 183] sont a considérer pour une bonne compréhension du systeme. De plus, contrairement aux
rongeurs, le compartiment aviaire a la particularité de présenter une diversité d’espéces importante.
Le rble des oiseaux dans la dynamique des tiques et dans la circulation de Bbsl peut dépendre des
caractéristiques des especes (comportement, immunité) [37, 159, 184]. La période du cycle annuel
des oiseaux est egalement importante a considérer. En effet, ces derniers peuvent participer a la
dissémination des tiques et des agents pathogénes sur de longues distances lors de leurs périodes de
migration au printemps et a 1’automne qui permettent de relier leurs aires de reproduction et
d’hivernage identiques chaque année. Les dispersions des tiques et d’agents pathogénes sont ainsi
réalisées sur les mémes axes géographiques relativement stables au cours du temps. Les oiseaux
peuvent également participer a la dynamique locale des populations de tiques et des agents
pathogenes associés pendant leur période de reproduction, lors de laquelle ils sont sédentarisés dans
un lieu donné. De nombreuses études ont analysé le role des oiseaux dans la circulation de Bbsl
pendant leur période de migration en caractérisant leur implication dans I’introduction de nouvelles
espéeces de tiques ainsi que dans la dissémination des tiques et des agents pathogénes associés d’une
région a I’autre [36, 150, 157, 161, 185-191]. Un nombre moins important d’études s’est intéressé au
potentiel de réservoir des oiseaux a échelle locale, notamment pendant leur période d’hivernage [134,
192] ou de reproduction [37, 106, 166, 170, 193, 194]. Cette derniére est importante a considérer car,
en plus de la sédentarité des oiseaux a cette période, elle intervient au printemps, saison qui
correspond au pic d’activité d’l. ricinus, principale tique vectrice de Bbsl en Europe [56]. L’objectif
de cette these de doctorat était d’une part de décrire la diversité des espéces de tiques et d’agents
pathogenes portés par les oiseaux en reproduction en France et, d’autre part, de caractériser une partie
du potentiel de réservoir hote des oiseaux en période de reproduction dans la circulation des Bbsl
d’aprés le concept présenté ci-dessus (Figure 1) et d’identifier les facteurs intrinséques et extrinséques
aux oiseaux qui peuvent I’influencer. Nous avons considéré la plus large communauté d’especes
d’oiseaux possible afin de caractériser et de définir globalement le rdle du compartiment aviaire dans
la production locale des tiques, celui-ci ayant la particularité de faire intervenir beaucoup d’espéces

contrairement aux autres compartiments (rongeurs, cervides) qui participent aussi a la dynamique des
48



tiques et a la circulation locale de Bbsl (pour les rongeurs). Ainsi, nous avons premierement
caractérisé la diversité des espéces de tiques et des agents pathogénes portés par une grande diversité
d’espéces aviaires en période de reproduction en France (Chapitre 1). Apres avoir identifié les especes
principales intervenant dans le systeme oiseaux — tiques — agents pathogénes, nous avons étudié
I’influence relative des facteurs intrinseques et extrinseques aux oiseaux sur leur charge en tiques afin
d’identifier les principaux déterminants qui peuvent influencer cette charge dans un environnement
donné (Chapitre 2). Enfin, le potentiel de réservoir des oiseaux pouvant étre caractérisé par une
approche pluri paramétrique (Introduction - Partie 1) nous avons complété 1’analyse de la charge en
tiques des oiseaux en I’associant a leur densité dans le milieu, composante relativement peu étudiée
dans la littérature scientifique (4% des études), afin d’étudier la production de tiques d’une
communauté aviaire en reproduction dans un site donné, nous permettant ainsi d’identifier les especes

qui contribuent le plus au risque de produire des tiques dans le milieu au cours du temps.
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COLLECTE ET ANALYSE DES DONNEES

Dans cette deuxiéme partie nous exposerons les méthodes de collecte des données sur le terrain et de
leur analyse au laboratoire. Premiérement, nous présenterons le programme de Suivi Temporel des
Oiseaux Communs par Capture (STOC-Capture), qui a permis de relever les données biologiques des
oiseaux et le comptage de leurs tiques ainsi que de collecter les tiques les parasitant. Deuxiémement,
nous décriront les méthodes d’analyse des échantillons réalisées au laboratoire afin d’identifier
morphologiquement les tiques, d’extraire et de pré-amplifier I’ADN des larves gorgées collectées sur
les oiseaux. Nous avons choisi d’analyser les larves gorgées afin d’obtenir une indication sur le statut
d’infection de I’oiseau. En effet, si les transmissions non-systémique par co-repas et transovarienne
sont négligeables (comme c’est le cas pour les bactéries Bbsl et A. phagocytophilum [38, 171]), les
larves gorgées peuvent étre utilisées comme un indicateur du statut d’infection de 1’oiseau. Pour les
autres agents pathogenes, si la transmission par co-repas est négligeable, les larves gorgées peuvent
étre utilisées comme un indicateur du statut d’infection de 1’oiseau et de la transmission
transovarienne et peuvent également donner une indication sur les oiseaux réellement infectés. En
effet, par exemple, si la transmission transovarienne d’un agent pathogene est de 10%, nous pouvons
déduire que les individus portant une proportion de leurs larves infectées trés supérieure a 10% sont
eux-mémes infectés par 1’agent pathogeéne. Au contraire, nous pouvons déduire que les individus qui
ont une proportion de leurs larves infectées inférieure ou égale a 10% ne sont pas forcément infectés
par I’agent pathogene. La méthode de PCR microfluidique en temps réel, permettant la détection des
agents pathogenes présents dans les larves gorgées, ainsi que le protocole utilisé pour confirmer les

especes d’agents pathogenes détectées seront également décrits.

a. Echantillonnage et suivi des charges en tiques sur les oiseaux

Les données d’échantillonnage des oiseaux étudiés dans ce projet proviennent du Suivi Temporel des
Oiseaux Communs nicheurs par Capture (STOC-Capture) en France. Ce programme est mis en place
par le Centre de Recherches sur la Biologie des Populations d’Oiseaux (CRBPO) au sein du Muséum
National d’Histoire Naturelle. Initié en 1989, il vise a documenter et quantifier sur le long terme les
processus demographiques constituant les variations d’abondance relative des passereaux communs
de nos régions. 1l est basé sur la méthode de capture-marquage-recapture des oiseaux présents dans
les strates buissonnantes de la végétation et réalise ainsi le suivi d’'une communauté aviaire sur un
site donné au cours du temps, en maintenant un effort de capture constant d’une année sur 1’autre

[195]. 1l a pour objectif de documenter a échelle nationale et sur le long terme le fonctionnement
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démographique des populations d’oiseaux communs et I’influence des variations climatiques et
d’habitat. Le programme STOC-Capture s’appuie sur la participation de bagueurs bénévoles qui
suivent un protocole d’échantillonnage par capture standardisé répété sur un méme site au cours du

temps, dans environ 250 sites en France (Figure 11).

Localisation des stations
suivies entre 1989 et 2019
les stations actives de 2019 sont cerclées en rouge
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Figure 11 : Répartition des stations STOC-Capture en France métropolitaine (avec indication

du nombre d’années de suivi).

Source (Programme STOC Capture [Le C.R.B.P.O.]).

La capture des oiseaux nicheurs est réalisée au printemps lors de plusieurs sessions de capture a 1’aide
de filets japonais (d’une longueur de 12 métres et d’un maillage de 16 mm) répartis spatialement de
maniere homogene. Le nombre de filets n’est pas imposé et dépend de la surface de la station (5 filets
par hectare sont recommandés) ainsi que du nombre de personnes impliquées. Il est généralement
compris entre 10 et 15 et doit impérativement rester le méme d’une session a 1’autre, et d’une année

a I’autre. Pour une méme station STOC, la standardisation de la méthode est garantie par la fixité du
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protocole de capture en termes de moyens, d’emplacement des filets, de la durée et des dates des
sessions. Chaque station STOC est établie sur un habitat homogéne présumé stable dans le temps et
sa forme est choisie si possible circulaire ou carrée afin de limiter les effets de bordure. Un minimum
de trois sessions de capture par an réalisées entre mai et début juillet est obligatoire, la plage
temporelle pouvant étre adaptée localement en fonction de la latitude et de 1’altitude du site. Une
session de capture se déroule généralement de 1’aube a midi, les filets étant de préférence montés la
veille et déroulés a I’aube afin de bénéficier au maximum de la période d’activité intense matinale
des oiseaux (aube a 9-10h). La manipulation des oiseaux est la plus rapide possible et I’intervalle
entre deux visites d’un filet doit impérativement étre inférieure a 30 minutes, afin de préserver la
sécurité des oiseaux et minimiser leur dérangement. Les oiseaux capturés sont marqués ou controlés
via une bague avec un numéro unique. L’espece, le sexe, 1’age des oiseaux ainsi que des mesures
biométriques (masse, longueur d’aile et longueur du tarse ; Figure 12) sont releves [196]. Les oiseaux
sont manipulés et relachés a proximité immédiate du filet de capture, et par conséquent sur leur
territoire de reproduction [154; https://crbpo.mnhn.fr/spip.php?article41]. Il est a noter que les
principales espéces de passereaux présentes dans les milieux échantillonnés par le programme STOC
sont la Fauvette a téte noire, la Rousserolle effarvatte, le Merle noir, la Mésange charbonniere, le

Pouillot véloce et le Rouge-gorge familier (Programme STOC Capture [Le C.R.B.P.O.]).

© Luc Berger

Figure 12 : Mesures biométriques réalisées sur les oiseaux (mesure de la longueur de I’aile pliée

et du tarse).

En plus des différentes mesures prises sur les oiseaux, le nombre de tiques présentes autour de leur
bec a été relevé afin d’obtenir un indicateur de leur charge en tiques (Chapitre 2). En effet, la majorité
des tiques sont retrouvées sur la téte des oiseaux, comme montré par Marsot et al. [37] ou 99,7% des
tiques ont été retrouvées sur la téte des oiseaux et par Ciebiera et al. ou 75% des tiques ont eté
retrouvées autour du bec [167] ou elles sont davantage visibles, ce qui facilite le comptage des tiques

par le bagueur et réduit aussi le temps de manipulation des oiseaux. Seules les informations relevées
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lors de la premiere session de capture de chague année ont été conservées dans nos analyses afin

d’éviter la pseudo-réplication des individus.

Enfin, dans le cadre de 1’étude présentée dans le chapitre 1, un kit pour la collecte des tiques a été
envoyé en 2019 et 2020 au réseau de bagueurs du programme STOC-Capture ainsi qu’a des bagueurs
mettant en place des protocoles spécialiseés ciblant des taxons aviaires plus rares afin de couvrir la
plus grande diversité d’espéces aviaires possible. Le protocole de collecte consistait au prélévement
d’un maximum de 10 tiques se nourrissant sur un méme individu a 1’aide de pinces fines (sur tout le
corps de I’oiseau, Figure 13). Les proportions de chaque stase ne sont donc pas représentatives de la
structuration de la stase de développement des tiques se nourrissant sur les oiseaux ni d’une mesure
de leur charge en tiques. Pour les conserver, celles-ci ont été placées dans des tubes eppendorf
contenant de 1’éthanol a 70%, les tiques d’un oiseau donné étant stockées dans le méme tube. Ces

échantillons nous ont ensuite été envoyés pour analyse (voir partie ci-apres).

) . . " © Luc Berger

Figure 13 : Collecte des tiques présentes autour du bec d’un jeune Rouge-gorge familier.

b. Identification morphologique des tiques collectées sur les oiseaux

Afin de me familiariser avec la morphologie et I’anatomie des tiques, j’ai suivi au début de ma these
une formation théorique et pratique, dispensée par Dr Olivier Plantard, sur 1’identification
morphologique des différentes especes de tiques, en particulier celles pouvant potentiellement étre
associees aux oiseaux. J’ai pu ainsi identifier la stase et 1’espéce des tiques collectées sur les oiseaux

sous loupe binoculaire a I’aide des clefs taxonomiques d’Estrada-Pefia et de Pereiz-Eid [110, 112].
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Les principaux criteres morphologiques permettant de différencier les espéces de tiques étaient au
niveau du capitulum en face ventrale, en particulier la pente du tectum, la corne basi-ventrale
(oriculae) et la forme des palpes et de I’hypostome. La forme de la premiére coxae sur la premiere
paire de pattes était également un critére important a observer afin de différencier les especes de

tiques.

c. Méthodes de détection des agents pathogénes

a. Extraction et pré-amplification de I’ADN des larves gorgées

L’ADN des larves gorgées individuelles a été extrait a 1’aide du kit « Nucleopsin Tissue Genomic
DNA from tissue » (Machery Nagel, Duren, Allemagne). Apres nettoyage des tiques dans deux bains
successifs d’eau distillée milli-Q pendant cing minutes, celles-ci ont été broyées au broyeur Precellys
(5 500 mouvements pendant 20 secondes) dans un tube a vis contenant six billes métalliques et 180
pl de tampon de lyse. Une fois le broyage réalisé, les tubes ont été centrifugés pendant une trentaine
de minutes puis le surnageant a été transféré dans un nouveau tube de 2 ml. Une premiére étape de
lyse a été réalisée par ajout de 25 pl de protéinase K solubilisée dans chaque échantillon puis par
I’incubation des échantillons a 56 °C pendant une durée de trois heures avec une agitation de 850
rpm. Une fois I’incubation terminée, 200 pl de tampon B3 ont été ajoutés dans chaque échantillon
qui ont été ensuite incubés a 70 °C pendant 10 minutes. Une deuxiéme étape de fixation de I’ADN a
été réalisée par ajout de 210 pl d’éthanol absolu puis transfert du lysat dans des tubes, contenant une
membrane de silice qui fixe les acides nucléiques, qui ont été centrifugés a 11 000 g pendant une
minute. L’étape de lavage de la membrane a été réalisée par ajout de 500 pl de tampon BW et
centrifugation des échantillons pendant une minute a 11 000 g. Aprés élimination de 1’éluat, 600 pl
de tampon B5 ont été ajoutés et les échantillons ont une nouvelle fois été centrifugés pendant une
minute a 11 000 g. Afin de réaliser I’étape d’asséchement de la membrane, les tubes colonnes ont été
centrifugés a sec a 11 000 g pendant une minute puis chaque colonne a été placée dans un micro-tube
1,5 ml. Enfin, une étape d’¢élution a été réalisée par ajout au centre de la membrane de 30 ul de tampon
d’¢élution BE préalablement chauffé a 70 °C puis par incubation des échantillons a température
ambiante pendant trois minutes et centrifugation (une minute a 11 000 g). Cette étape a été répétée
cette fois-ci avec I’ajout de 20 pl du tampon BE. L’ ADN des larves gorgées ainsi extrait a été conservé
a -20 °C. Afin d’obtenir une meilleure détection de I’ADN de la tique et des agents pathogénes

présents dans les larves gorgées, I’ADN a ¢été pré-amplifié avec le kit « PreAmp Master Mix »
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(Fluidigm, San Francisco, CA, USA) permettant d’augmenter le signal du matériel génétique des
agents pathogenes par rapport au matériel génétique de la tique. Un pool 0,2x a été préparé avec en
proportion (exemple pour 47 couples d’amorces) 812 pl d’eau milli-Q et 2 pl des amorces Forward
(F) et Reverse (R) détaillés dans le tableau suivant (Tableau 2) (amorces ciblant les agents pathogenes
recherchés).

Pour chaque échantillon le mélange réactionnel était composé de : 1,5 pl d’eau milli-Q, 1,25 pl de
pool 0,2x et de 1 pl de pre-amp master mix Fluidigm et de 1,25 ul d’ADN précédemment extrait, ou
1,25 ul d’eau milli-Q pour le contréle négatif. Le programme PCR composé d’une étape de deux
minutes a 95 °C, de 15 secondes a 95 °C puis quatre minutes a 60 °C (ces deux dernieres étapes étant
répétées pendant 14 cycles) a été appliqué. Les produits de la pré-amplification ainsi obtenus ont été
dilués au 1/10éme par ajout de 45 ul d’eau milli-Q. Les échantillons ont été conservés a -20°C.

b. Détection des agents pathogenes présents dans les larves gorgées : PCR mirofluidique en

temps reel

Afin d’identifier les agents pathogénes présents dans les larves gorgées collectées sur les oiseaux, la
technique de PCR microfluidique en temps réel (Biomark™ dynamic array, Fluidigm) a été utilisée.
Cette méthode permet I’analyse simultanée par PCR en temps réel de 48 a 96 échantillons pour 48 a
96 cibles différentes selon le modele de puce utilisé, soit un total de 2304 (48.48) a 9216 (96.96)
réactions de Real-time PCR en un seul essai. Cette technique n’utilise qu’une faible quantité de réactif
et d’échantillon d’ADN (volume de chargement = 5 uL), et présente ainsi un avantage en terme de
colt et de vitesse d’analyse et de nombre d’échantillons traités en une expérimentation. Le principe
de cette technique repose sur I’utilisation d’une puce microfluidique (Figure 14) divisée en trois
parties principales : la zone de chargement des échantillons, celle de chargement des réactifs (couples
d’amorces et sondes spécifiques de chaque espéce ou genre de micro-organismes testés) et la « flow
cell » composée de 2304 a 9216 chambres réactionnelles. Les échantillons et les réactifs sont
acheminés par un systeme de pression via un réseau de micro-canaux jusqu’aux chambres
réactionnelles dans lesquelles chaque échantillon rencontre chaque réactif indépendamment. Les
risques de reflux et de contamination sont évités par la présence de valves dont I’ouverture et la
fermeture sont également commandées par un systéme de pression. Une fois le chargement de la puce
terminé, la PCR en temps réel a lieu au niveau de la « flow cell ». L’apparition de la fluorescence

associee est lue individuellement pour chaque chambre réactionnelle.
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Figure 14 : Puce microfluidique (Biomark™ dynamic array, Fluidigm).

S : Sample/Echantillon; A : Assay/Réactifs. Source : [197]

La PCR microfluidique en temps réel est utilisée comme un outil de criblage a haut débit des agents
pathogenes chez les tiques. Elle permet de détecter 27 espéces de bactéries, huit espéces de parasites,
cing genres de bactéries et deux genres de parasites (Tableau 2). Apres une étape de pré-amplification
de ’ADN, la présence de ces agents pathogénes peut étre détectée par I’amplification spécifique de
leur ADN et mise en évidence par la PCR microfluidique en temps réel. Cette technique permet donc
d’¢élargir I’éventail des agents pathogenes testés et permet également de mettre en évidence desS co-
infections [197, 198]. Les résultats obtenus par la puce microfluidique ont été analysés avec le
logiciel Fluidigm Real-Time PCR Analysis. Les échantillons dont le Ct était supérieur a 30 et/ou le

ARN était inférieur a 0,02 ont été considérés comme négatifs dans notre étude.
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Tableau 2 : Espéces d’agents pathogénes et génes ciblés par la puce microfluidique.

Espeéce d’agent pathogéne ciblée Géne ciblé
Borrelia burgdorferi sensu stricto rpoB
Borrelia garinii rpoB
Borrelia afzelii fla
Borrelia valaisiana 0spA
Borrelia lusitaniae rpoB
Borrelia spielmanii fla
Borrelia bissettii rpoB
Borrelia miyamotoi glpQ
Borrelia mayonii fla
Borrelia bavariensis pyrG
Borrelia spp. 23S
Anaplasma marginale msp1
Anaplasma platys groEL
Anaplasma phagocytophilum msp2
Anaplasma ovis msp4
Anaplasma centrale groEL
Anaplasma bovis groEL
Anaplasma spp. 16S
Ehrlichia spp. 16S
Ehrlichia canis gltA
Neoehrlichia mikurensis groEL
Rickettsia conorii ITS
Rickettsia slovaca ITS
Rickettsia massiliae ITS
Rickettsia helvetica ITS
Rickettsia aeschlimannii ITS
Rickettsia felis orfB
Rickettsia spp. gltA
Bartonella henselae pap31
Bartonella spp. SSIA
Francisella tularensis tul4
Francisella-like endosymbionts fopA
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Coxiella burnettii 1S1111

Coxiella burnettii icd
Babesia microti CCTeta
Babesia ovis 18S
Babesia canis 3subspe_18S
Babesia bovis CCTeta
Babesia caballi rapl
Babesia venatorum 18S
Babesia divergens hsp70
Theileria spp. 185
Hepatozoon spp. 185
Ixodes ricinus ITS2
Tique spp. 16S
Dermacentor reticulatus ITS2
Babesia vulpes col
Escherichia coli eae

c. Confirmation de I’espéce des tiques et des agents pathogenes

Tous les échantillons détectés positifs en Bbsl par la puce microfluidique ont été confirmés pour les
espéces d’agents pathogeénes et les especes de tiques. Pour les échantillons positifs aux agents
pathogenes autres que Bbsl, cinq échantillons par genre d’agent pathogéne ont été choisis
aléatoirement afin de confirmer et de determiner I’espeéce de 1’agent pathogéne déetecté. Afin de
réaliser les confirmations, une PCR de I’ADN des échantillons a été réalisée avec le kit « PCR
phusion ». Pour ce faire, un mix a été préparé avec les proportions suivantes : 8,4 ul d’eau, 1 pl
d’amorce F et 1 d’amorce R, 4 pl de buffer, 0,4 ul de dNTP et 0,2 pl de Taqg polymerase phusion et
5 ul d’ADN ou 5 ul d’eau milli-Q pour le contréle négatif. Les PCR de confirmation ont été réalisées
pour les espéces de tiques et les agents pathogénes Borrelia spp. (Bbsl et B. miyamotoi), Ehrlichia
spp., Rickettsia spp., Anaplasma spp., Babesia spp. et Theileria spp. avec les amorces présentées dans

le tableau suivant (Tableau 3) :
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Tableau 3 : Amorces utilisées dans les protocoles de PCR de confirmation des espéces de tiques et des espéces d’agents pathogénes.

Genre Nom de Taille de Référence
d’agent Geéne cible , Séquence (5'-3") R . T
X I’amorce I’amplicon (pb)
pathogene
Borrelia spp. FlaB FlaB280F GCAGTTCARTCAGGTAACGG 645 55
FlaRL GCAATCATAGCCATTGCAGATTGT [199]
flaB_737F  GCATCAACTGTRGTTGTAACATTAACAGG 407 59
FlaLL ACATATTCAGATGCAGACAGAGGT
Anaplasma 16S rRNA EHR1F GAACGAACGCTGGCGGCAAGC 693 60
spp./ Ehrlichia EHR2 R AGTA(T/C)CG(A/G)ACCAGATAGCCGC [200]
spp. EHR3 F TGCATAGGAATCTACCTAGTAG 629 55
EHR2 R AGTA(T/C)CG(A/G)ACCAGATAGCCGC
Rickettsia spp. gltA Rsfg877 GGG GGC CTG CTC ACG GCG G 381 56 [201]
Rsfg1258 ATT GCA AAA AGT ACA GTG AAC A-
Babesia spp. 18S rRNA BTH 18S 1st GTGAAACTGCGAATGGCTCATTAC [202]
F AAGTGATAAGGTTCACAAAACTTCCC
BTH 18S 1st GGCTCATTACAACAGTTATAGTTTATTTG
R CGGTCCGAATAATTCACCGGAT 1500 58
BTH 18S 2nd
F
BTH 18S 2nd
R
B. miyamotoi IGS Bospp-1GS-F GTATGTTTAGTGAGGGGGGTG 1007 56 [203]
Bospp-1GS-R GGATCATAGCTCAGGTGGTTAG
Bospp-1GS-Fi AGGGGGGTGAAGTCGTAACAAG 388-685 58
Bospp-IGS-Ri GTCTGATAAACCTGAGGTCGGA
Tick species COl HCO02198 TAA ACT TCA GGG TGA CCA AAA AAT 710 48 [177]
LCO1490 CA

GGT CAACAA ATC ATAAAG ATATTG G

F: forward; R: reverse; pb: paire de base; T: température d”hybridation.
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Les produits de PCR ont été mis a migrer sur gel d’agarose 2% a 100-120 volts pendant une heure
environ puis révélés avec rayons UV. En I’absence de bande, les échantillons étaient considérés
négatifs. Lorsque le gel présentait des bandes aspécifiques, les produits de PCR ont été purifiés sur
gel a I’aide du kit « NucleoSpin Gel and PCR clean up » avant envoi au séquencage contrairement
aux échantillons présentant des bandes propres dont le produit PCR a directement été envoye au
séquencage a la plateforme allemande Eurofins, localisée a Cologne. Pour ce faire, la concentration
des échantillons a été mesurée au Nanodrop afin de les diluer pour obtenir la concentration
recommandée par Eurofins. Les séquences nucléotidiques récupérées ont été traitées a 1’aide du
logiciel BioEdit puis analysées afin d’identifier les micro-organismes séquencés en utilisant la base
de données GenBank par le biais du moteur de recherche BLAST (Basic Local Alignment Sequence
Tool) du « National Center for Biotechnology Information » (NCBI ; Bethesda, MD).
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CHAPITRE |: DIVERSITE DES ESPECES DE TIQUES ET DES AGENTS PATHOGENES
PRESENTS DANS LES LARVES GORGEES PORTEES PAR LES OISEAUX EN PERIODE DE
REPRODUCTION EN FRANCE

Dans ce chapitre, nous nous sommes intéresses a la diversité des espéces de tiques et des agents
pathogenes présents dans les larves gorgées collectées sur les oiseaux en période de reproduction en

France.

Ce travail a donné lieu a une publication :

Rataud, A., Galon, C., Bournez, L., Henry, P-Y., Marsot, M. & Moutailler, S., 2022. Diversity of
tick-borne pathogens in tick larvae feeding on breeding birds in France. Pathogens.

doi: 10.3390/pathogens11080946
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC9414652/pdf/pathogens-11-00946.pdf

1. Contexte et objectifs

Une meilleure connaissance de la diversité des agents pathogenes que les tiques sont capables
d’héberger et de transmettre aux hotes, les différents modes de transmission de ces agents pathogenes
et le r6le des hotes aviaires dans leur cycle épidémiologique est essentielle afin d’améliorer le contrdle
des maladies vectorisées par les tiques et de réduire ainsi le risque acarologique [9]. En Europe, les
oiseaux peuvent participer aux dynamiques de population d’une grande variété d’especes de tiques
d’importance médicale et vétérinaire comme |I. ricinus, Haemaphysalis concinna, H. punctata,
Hyalomma marginatum ou Hy. lusitanicum [39, 123, 148, 161, 167, 177-179]. lls peuvent également
nourrir des especes de tiques spécialistes (ornithophiles) comme 1. arboricola, I. lividus, I. frontalis,
. festai ou 1. eldaricus [123, 161, 167, 176, 177], qui peuvent participer a la circulation d’agents
pathogenes [106]. Par leur infestation par les tiques, les oiseaux peuvent donc participer aux
dynamiques des agents pathogénes d’importance meédicale et vétérinaire comme les bactéries
(Anaplasma spp., Borrelia spp., Ehrlichia spp., Rickettsia spp., Coxiella spp.) [148, 160, 172, 179,
186, 204-208], les parasites (Babesia spp.) [186, 205] et les virus (virus de 1’encéphalite a tiques,
virus de la fievre héemorragique de Crimée-Congo) [209-211]. L’objectif de cette étude était de
réaliser un inventaire des especes de tiques et des agents pathogeénes (bactéries et parasites)

d’importance médicale et vétérinaire en Europe, portés par une grande diversité d’espéces aviaires
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(tous les oiseaux capturables, soit un quart environ des oiseaux nicheurs francais) pendant leur periode
de reproduction en France. A partir de cet inventaire, nous avons calculé les taux d’infection des
larves gorgées et les prévalences d’infection des oiseaux pour les genres d’agents pathogénes détectés
afin de mettre en évidence une éventuelle association entre les espeéces d’oiseaux et les genres

d’agents pathogeénes.

2. Matériel et méthode

a. Capture des oiseaux et collecte des tiques

Les oiseaux ont été capturés par des bagueurs pendant leur période de reproduction (de mars a
septembre — 5% des captures ont été réalisées avant le 16 mai, 50% avant le 12 juin et 95% avant le
10 juillet) en 2019 et 2020 dans 110 sites francais (Figure 15).

Figure 15 : Sites de capture des oiseaux en periode de reproduction en France en 2019 et 2020.
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Parmi ces oiseaux, 95% ont été capturés dans le cadre du protocole STOC-Capture, qui permet la
capture des oiseaux circulant du sol jusqu’a trois métres de hauteur, et 5% ont été capturés dans le
cadre de protocoles spécialisés. La collecte des tiques sur les oiseaux a eté réalisée suivant le protocole

présenté précédemment (voir Collecte et analyses des données — Partie 1).

b. Identification des tiques

La stase de développement et 1’espéce des tiques collectées ont été identifiées morphologiquement
sous loupe binoculaire lorsque 1’identification était possible [110, 112] (voir Collecte et analyses des
données — Partie 2). Les especes de tiques des larves gorgées ont été vérifiées par méthodes
moléculaires par 1I’amplification PCR visant un fragment du gene COI (Collecte et analyses des
données — Partie 3.c) lorsque : (i) la larve était trop abimée pour ’identification morphologique, (ii)
la larve était positive pour au moins un genre d’agent pathogéne, (iii) I’espéce de larve identifiée était

différente d’l. ricinus ou bien lorsque seul le genre de la larve était identifié.

c. Détection des agents pathogenes présents dans les larves gorgées

L’ADN des larves gorgées individuelles a été extrait a I’aide du kit « Nucleopsin Tissue » (Machery
Nagel, Duren, Germany, voir Collecte et analyses des données — Partie 3.a). Afin d’obtenir une
meilleure détection de I’ADN des agents pathogénes, celui-ci a été pré amplifié avec le PreAmp

Master Mix (Fluidigm, San Francisco, CA, USA, voir Collecte et analyses des données — Partie 3.b).

Afin de détecter les bactéries et les parasites d’importance médicale et vétérinaire en Europe (27
espéces de bactéries appartenant a cing genres et huit espéces de parasites appartenant a deux genres,
Tableau 2), la méthode de PCR microfluidique en temps réel a été utilisée (Collecte et analyses des
données — Partie 3.b). Toutes les espéces d’agents pathogenes ont été confirmées par PCR ou Nested
PCR (Collecte et analyses des données — Partie 3.c). Les produits PCR ont été séquencés par le
laboratoire Eurofins Genomics (Cologne, Allemagne) et les seéquences ainsi obtenues ont éte traitées
a I’aide du logiciel BioEdit (Ibis Biosciences, Carlsbad, CA, USA). Ces résultats ont été compares a

la base de données GenBank afin d’identifier les especes de tiques et d’agents pathogenes obtenues
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(Collecte et analyses des données — Partie 3.c). Les numéros d’accession des séquences soumises

pour les especes de tiques et d’agents pathogénes sont répertoriés dans 1’ Annexe 2.

d. Analyses statistiques

Les taux d’infection des larves gorgées (T1) ont été calculés en faisant le rapport du nombre de larves
gorgées positives sur le nombre total de larves gorgées collectées sur les oiseaux capturés (et donc
infestés, cf. protocole de collecte des tiques), comme cela est souvent réalisé dans la littérature
scientifique et permettant d’identifier les agents pathogénes circulant chez les larves portées par les
oiseaux. La prévalence d’infection des oiseaux infestés (Pl ; i.e nombre d’oiseaux capturés avec au
moins une larve gorgée positive sur le nombre total d’oiseaux capturés) a été calculée pour chaque
genre d’agents pathogénes détecté et chaque espéce d’oiseaux, afin de quantifier les agents
pathogenes présents dans les larves gorgées portées par les oiseaux tout en contr6lant le nombre de
larves sur ces derniers, donnant ainsi une information sur le statut d’infection de 1’oiseau. Nous avons
testé I’existence d’une structuration de 1’infection des oiseaux (tous agents pathogenes confondus) en
fonction de ’espéce de I’oiseau et du genre de I’agent pathogene. Pour ce faire, une régression
logistique a €té utilisée afin de tester la prévalence des oiseaux (tous agents pathogénes confondus)
en fonction de I’espéce de ’oiseau et du genre de I’agent pathogéne. De plus, une régression
logistique a été utilisée afin de tester la prévalence des oiseaux pour chaque genre d’agent pathogeéne
en fonction de I’espéce de ’oiseau. Le Rouge-gorge familier a été choisi comme espéce d’oiseaux de
référence et Bbsl comme genre d’agent pathogéne de référence du fait de leur plus grande taille
d’échantillon. Enfin, nous avons testé 1’existence d’un effet de I’année sur la prévalence d’infection
des oiseaux, tous genres d’agents pathogénes confondus, a 1’aide d’une régression logistique. L’effet
de I’espece de tiques sur la prévalence d’infection des oiseaux n’a pas été testée, 1’espece majoritaire
collectée étant I. ricinus et les échantillons collectés pour les autres especes de tiques étant trop petits.
Les analyses ont uniquement considéré les especes d’oiseaux avec au moins quatre individus pour

plus de puissance statistique.
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3. Résultats

a. Capture des oiseaux et collecte des tiques

Un total de 1040 oiseaux appartenant a 56 especes ont été capturés pour la collecte de tiques (491
oiseaux en 2019 et 549 oiseaux en 2020), avec pour espéeces les plus représentées (plus de 50% des
oiseaux capturés) : le Rouge-gorge familier, la Fauvette a téte noire, le Merle noir et la Mésange
charbonniere. Les 3114 tiques collectées sur les oiseaux appartenaient a cing espéces avec I. ricinus
la plus représentée (89,5% des tiques collectées, Tableau 4, Annexe 3). L’espéce d’une partie des
tiques collectées (7,9%) n’a pas pu étre identifiée : 0,4% (n=14) ont été identifiées jusqu’au genre
uniquement (quatre Ixodes spp., trois Haemaphysalis spp., cing Hyalomma spp. et deux
Rhipicephalus spp.) et 7,5% (n=233) étaient trop abimées pour 1’identification morphologique et la

confirmation moléculaire a échoué.

Tableau 4 : Nombre de tiques collectées par espéce de tiques et stase de développement

(pourcentage calculé sur le nombre total de tiques, n=3114).

Espéce Stase | Male Femelle Nymphe (é‘oa:,géz) i del:llgi?iée Total (%)
Genre Ixodes
|. ricinus 0 29 1591 1167 (1039) 0 2787 (89,5 %)
|. frontalis 0 16 8 2 (2) 0 26 (0,8 %)
I. arboricola 0 17 2 (0) 0 22 (0,7 %)
1. spp. 0 0 0 4(2) 0 4 (0,1 %)
Genre Haemaphysalis
H. concinna 0 0 5 11 (11) 0 16 (0,5 %)
H. punctata 0 0 1 15 (15) 0 16 (0,5 %)
H. spp. 0 0 0 3(3) 0 3(0,1 %)
Genre Hyalomma
H. spp. 0 0 5 0 0 5 (0,2 %)
Genre Rhipicephalus
R. spp. 1 1 0 0 0 2 (0,06 %)
Non identifiée? 0 11 88 81 (34) 53 233 (7,5 %)
Total (%) 1 60 1715 1285 53 3114
(0,03%) (1,9%) (551%) (41,3 %) (1,7 %)

2 Tiques non identifiées car trop abimées
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Les tiques I. ricinus ont été collectées partout en France. La figure 16 représente les points de collecte
des espéces de tiques du genre Ixodes autres que 1. ricinus (I. frontalis et 1. arboricola) et des genres
Haemaphysalis spp. (H. concinna et H. punctata), Hyalomma spp. et Rhipicephalus spp. Les tiques
I. frontalis ont été collectées principalement dans le Nord et 1’Ouest de la France. Les tiques I.
arboricola ont été collectées dans les Hauts-de-France, le Grand-Est, en lle-de-France, en Bretagne,
en Auvergne-Rhone-Alpes et en Occitanie. Les tiques H. concinna ont été collectées en lle-de-France
et en Centre-Val-de-Loire et les tiques H. punctata dans les régions Pays-de-la-Loire et Occitanie.
Enfin, les tiques Hyalomma spp. ont été collectées en Auvergne-Rhéne-Alpes et en Corse et les tiques

Rhipicephalus spp. ont été collectées en Occitanie.

* | frontalis
4 | arboricola
= H concinna
H. punctata
+ Hyalomma spp
* Rhipicephalus spp.

Figure 16 : Distribution géographique des espéces de tiques différentes d’l. ricinus (I. frontalis,
I. arboricola, H. concinna, H. punctata, Hyalomma spp. et Rhipicephalus spp.) collectées sur les

oiseaux en période de reproduction en 2019 et 2020.

Les points verts et les triangles rouges représentent les sites dans lesquels les tiques I. frontalis et I.
arboricola ont été collectées respectivement. Les carres bleus et les points jaunes représentent les
sites dans lesquels les tiques H. concinna et H. punctata ont été collectées respectivement. Les
losanges orange représentent les sites dans lesquels les tiques Hyalomma spp. ont été collectées et
les points violets représentent les sites dans lesquels les tiques Rhipicephalus spp. ont été collectées.
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Parmi les tiques collectées, 55,1% (n=1715) etaient des nymphes, 41,3% (n=1285) etaient des larves
parmi lesquelles 86,1% (n=1106) étaient gorgées, 1,9% (n=60) étaient des femelles adultes, 0,03%
(n=1) des méles adultes et 1,7% (n=53) étaient trop abimeées pour une identification morphologique

de la stase de développement (Tableau 4).

b. Taux d’infection des larves gorgées et prévalence d’infection des oiseaux

La détection des agents pathogénes a été réalisée sur les 1106 larves gorgées collectées sur 442
oiseaux appartenant a 36 especes. Bbsl était le genre d’agent pathogeéne majoritaire avec un taux
d’infection des larves (TI, i.e rapport du nombre de larves gorgées positives sur le nombre total de
larves gorgées collectées sur les oiseaux) de 11,7% et une prévalence d’infection des oiseaux (P, i.e.
rapport du nombre d’oiseaux capturés avec au moins une larve positive sur le nombre total d’oiseaux
capturés) de 15,8% (Tableau 5, Figure 17A, Annexe 4). Rickettsia spp. était le deuxiéme genre
d’agent pathogéne majoritaire (T1 = 7,4%, Pl = 13,3%) suivi d ’Anaplasma spp. (Tl = 5,7%, Pl =
10,2%), Babesia spp. (T1 = 2,3%, Pl = 4,1%), Ehrlichia spp. (TI = 1,4%, Pl = 2,7%) et B. miyamotoi
(TI=1%, Pl =2,3%) (Tableau 5, Figure 17A, Annexe 4). Bartonella spp., Coxiella spp., Francisella
spp. et Theileria spp. n’ont pas été détectés dans les larves gorgées. Certaines espéces d’agents
pathogeénes n’ont pas pu étre identifiées car le séquencage de I’ADN a échoué et n’a pas permis de
décision entre différentes espéces d’agents pathogénes (c’était le cas de 23 larves positives en
Rickettsia spp., 22 larves positives en Babesia spp., neuf larves positives en Ehrlichia spp. et une
larve positive en Borrelia spp., Tableau 5). Les numéros d’accession des séquences soumises pour

les espéces de tiques et d’agents pathogenes sont présentés dans 1’ Annexe 2.
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Tableau 5 : Taux d’infection des larves gorgées (pourcentage de larves gorgées infectées sur le nombre total de larves gorgées collectées sur les

oiseaux capturés) par espéce de larves et d’agents pathogenes.

Le nombre de larves gorgées infectées est noté entre parenthéses.

Espece de larve dl\,l(())ir:et;:lex
- . Ixodes H. H. Haemaphysalis Non avec au
Espece | ricinus frontalis spp. concinna  punctata spp. identifiee | moins une
d’agent pathogeéne 'af".e
positive
Genre Anaplasma
A. phagocytophilum | 5,8 (60) 0 0 0 6,7 (1) 0 5,9 (2) 45
Genre Babesia 2,3 (24) 0 0 0 2,9 (1) 18
B. venatorum 0,3 (3) 0 0 3
B. spp. 2 (21) 0 2,9 (1) 15
Genre Bbsl? 11,9 (124) 100 (2) 50 (1) 0 0 33,3(1) 29 (1) 70
B. afzelii 0,2 (2) 0 0 0 0 0 0 2
Blbss® 0,2 (2) 0 0 0 0 0 0 2
B. garinii 9,2 (96) 50 (2) 50 (2) 0 0 33,3(1) 2,9 (1) 54
B. turdi 0,3(3) 50 (1) 0 0 0 0 0 3
B. valaisiana 1,9 (20) 0 0 0 0 0 0 15
B. spp. 0,1(1) 0 0 0 0 0 0 1
B. miyamotoi 1,1(11) 0 0 0 0 0 0 10
Genre Ehrlichia 1,4 (15) 0 0 0 0 0 0 12
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E. canis 0,1(1) 0 0 0 0 0 0 1

proche de £ 05 (5) 0 0 0 0 0 0 5

E. spp. 0,9 (9) 0 0 0 0 0 0 9
Genre Rickettsia 6,5 (68) 0 0 18,2 (2) 6,7 (1) 0 32,3 (11) 59
R. aeschlimannii 0,4 (4) 0 0 0 0 0 4
R. helvetica 4,1 (43) 0 0 0 0 59(2) 36

R. slovaca 0,1(1) 0 0 0 0 26,5 (9) 2

R. spp. 1,9 (20) 0 0 18,2 (2) 6,7 (1) 0 0 21

Total des laves 1039 2 2 11 15 3 34

Total des oiseaux 442

aBpsl: Borrelia burgdorferi sensu lato, "Bbss: Borrelia burgdorferi sensu stricto
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Figure 17 : Prévalence d’infection des oiseaux en fonction du genre de ’agent pathogéne
(A), prévalence d’infection des oiseaux, tous pathogénes confondus, en fonction de ’espéce
de P’oiseau et de la taille de I’échantillon (B), prévalence d’infection des oiseaux pour les
genres d’agents pathogénes les plus prévalents (Bbsl, Rickettsia spp., Anaplasma spp.) en

fonction de ’espece de I’oiseau (C).

Le nombre d’oiseaux échantillonnés est indiqué apres le nom de l’espece de |’oiseau dans les
figures B et C. Les especes d oiseaux sont classées dans ['ordre décroissant des prévalences
d’infection des oiseaux dans la figure B et de [’espece d’oiseaux la plus échantillonnée a la

moins échantillonnée dans la figure C.

En considérant tous les agents pathogenes confondus, la prévalence d’infection des oiseaux
était différente selon les espéces d’oiseaux (p-value < 0,05) et était significativement supérieure
chez le Merle noir (Pl = 76,7%, p-value < 0,05) et la Grive musicienne (T. philomelos) (PI =
80%, p-value < 0,05) que chez le Rouge-gorge familier (Pl = 30,8% ; Figure 17B). En
considérant cette fois-ci toutes les especes d’oiseaux confondues, la prévalence d’infection des
oiseaux était différente selon les genres d’agents pathogénes (p-value < 0,05) et etait
significativement inférieure pour Anaplasma spp. (Pl = 10,2%, p-value < 0,05), Babesia spp.
(Pl = 4,1%, p-value < 0,05), Ehrlichia spp. (Pl = 2,7%, p-value < 0,05) et B. miyamotoi (Pl =
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2,3%, p-value < 0,05) que pour Bbsl (Pl = 15,8%). La prévalence d’infection des oiseaux ne
différait pas significativement entre Bbsl et Rickettsia spp. (P1= 13,3%; p-value > 0,05 ; Figure
17A). Enfin, la prévalence d’infection des oiseaux pour Bbsl était différente selon les espéces
d’oiscaux (p-value < 0,05) avec le Merle noir (Pl = 67,4%, p-value < 0,05), la Grive musicienne
(P1= 60%, p-value < 0,05), le Troglodyte mignon (Pl = 29,4%, p-value < 0,05) et le Pipit des
arbres (Pl1= 50%, p-value < 0,05) significativement plus infectés en Bbsl que le Rouge-gorge
familier (Pl1= 4,7% ; Figure 17C). La prévalence d’infection des oiseaux ne différait pas
significativement selon 1’espéce de 1’oiseau pour Anaplasma spp., Babesia spp., Ehrlichia spp.,

Rickettsia spp. et B. miyamotoi.

Enfin, en considérant tous les agents pathogénes confondus, la prévalence des oiseaux était

supérieure en 2020 qu’en 2019.

Il est a noter que 2,9% des larves gorgées (n=32) étaient co-infectées par deux genres d’agents
pathogenes, avec une représentation majeure des genres d’agents pathogénes les plus prévalents
(Borrelia spp., Rickettsia spp. et Anaplasma spp.), et que 0,5% des larves gorgées (n=6) étaient

co-infectées par trois genres d’agents pathogénes (Tableau 6).
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Tableau 6 : Pourcentage de larves gorgées co-infectées (calculé sur le nombre total de

larves gorgées, n=1106).

Espece d’agent pathogéne Pourcentage de
larves co-infectées
()
Anaplasma spp. + Bbsl 1% (11)
A. phagocytophilum + B. garinii 0,7% (8)
A. phagocytophilum + B. valaisiana 0,3% (3)
Rickettsia spp. + Bbsl 0,9% (10)
B. garinii + R. helvetica 0,5% (6)
B. garinii + R. slovaca 0,1% (1)
B. valaisiana + R. helvetica 0,1% (1)
B. garinii + Rickettsia spp. 0,1% (1)
B. turdi + Rickettsia spp. 0,1% (1)
Anaplasma spp. + Rickettsia spp. 0,4% (4)
A. phagocytophilum + R. helvetica 0,3% (3)
A. phagocytophilum + R. aeschlimannii 0,1% (1)
Babesia spp. + Rickettsia spp. 0,3% (3)
B. venatorum + Rickettsia spp. 0,1% (1)
Babesia spp. + R. aeschlimannii 0,1% (1)
Babesia spp. + Rickettsia spp. 0,1% (1)
B. miyamotoi + Bbsl 0,2% (2)
B. miyamotoi + B. garinii 0,2% (2)
Anaplasma spp. + Ehrlichia spp. 0,1% (1)
A. phagocytophilum + Ehrlichia spp. 0,1% (1)
Babesia spp. + Bbsl 0,1% (1)
Babesia spp. + B. garinii 0,1% (1)
Anaplasma spp. + Babesia spp. + Rickettsia spp 0,2% (2)
A. phagocytophilum + Babesia spp. + Rickettsia 0,1% (1)
spp.
A. phagocytophilum + Babesia spp. + R. 0,1% (1)
aeschlimannii
Anaplasma spp.+ Ehrlichia spp. + Bbsl 0,1% (1)
A. phagocytophilum + B. valaisiana + Ehrlichia 0,1% (1)
spp.
Anaplasma spp.+ Rickettsia spp. + Bbsl 0,1% (1)
A. phagocytophilum + B. garinii + R. helvetica 0,1% (1)
Babesia spp. + Ehrlichia spp. + Bbsl 0,1% (1)
Babesia spp. + B. garinii + Ehrlichia spp. 0,1% (1)
Anaplasma spp. + B. miyamotoi + Bbsl 0,1% (1)
A. phagocytophilum + B. valaisiana + B. 0,1% (1)
miyamotoi

Bbsl: Borrelia burgdorferi sensu lato
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4. Discussion

Cette étude a permis de caractériser la diversité des espéces de tiques (cing espéces appartenant
a deux genres et deux genres trouves sans détail de I’espéce) et des espéces d’agents pathogénes
(13 espéces appartenant a cing genres) d’importance médicale et vétérinaire portées par 56
especes d’oiseaux européens pendant leur période de reproduction au printemps, dans une
région temperée (France). Les larves et les nymphes étaient majoritaires dans la collecte, ces
deux stases des espéces de tiques échantillonnées dans cette étude (I. ricinus, I. frontalis, I.
arboricola, H. concinna et H. punctata) se nourrissant principalement sur les petits mammiferes
et les oiseaux [47, 123,134,177, 212, 213] et leur pic d’activité se produisant pendant la période
de reproduction des oiseaux [56, 129, 134, 213, 214]. Les agents pathogénes détectés dans les
larves gorgées n’¢étaient pas représentés de maniere homogéne avec une dominance des genres
Bbsl et Rickettsia spp. Le genre Bbsl était plus prévalent chez les larves gorgées collectées sur
certaines especes d’oiseaux (le Merle noir, la Grive musicienne, le Troglodyte mignon et le
Pipit des arbres) tandis que le genre Rickettsia spp. était représenté de maniére homogeéne entre
les espéeces d’oiseaux (pas de différence significative de la prévalence d’infection selon 1’espéce

d’oiseau).

Comme attendu, I. ricinus était I’espéce de tique dominante sur les oiseaux, représentant 89,5%
de toutes les tiques collectées. Toutes les stases de développement ont été trouvées sur les
oiseaux et celle-ci a été collectée sur 49 especes aviaires parmi les 56 espéces échantillonnées.
Du fait de son comportement généraliste, I. ricinus est capable de porter une grande diversité
d’agents pathogenes comme les bactéries Bbsl [7], Anaplasma spp. [116], Rickettsia spp. [117],
Babesia spp. [118], B. miyamotoi [215] et Ehrlichia spp. [216], comme cela a été confirmé par
notre étude, mais egalement Francisella spp. [115] et Coxiella spp. [114] qui peuvent étre
détectées occasionnellement dans les tiques portées par les oiseaux [180, 217, 218]. D’autres
especes de tiques ont été collectées sur les oiseaux dans notre étude. C’est le cas de la tique
ornithophile 1. frontalis pour laquelle les stases nymphale et adulte ont été collectées en
majorité, cela pouvant s’expliquer par le fait que ces stases sont présentes sporadiquement dans
la végétation tout au long de I’année en France tandis que les larves présentent un pic d’activité
a I’automne suivi d’une diminution en hiver [134]. Comme confirmé par d’autres études, nous
avons trouvé des larves d’l. frontalis infectées par Bbsl [134] mais pas par A. phagocytophilum,
contrairement a ce qui avait été trouvé par Agoulon et al. [134]. Cela peut étre expliqué par le

tres petit échantillon de larves gorgées d’l. frontalis (n=2). De plus, quelques individus de
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I’espéce ornithophile et nidicole, I. arboricola [123], ont été collectés sur les oiseaux. Comme
attendu [123], toutes les tiques de cette espéce (quelle que soit la stase de développement) ont
été collectées sur des oiseaux nichant dans des cavités : trois especes de mesanges telles que la
Mésange charbonniere, la Mésange nonnette (Poecile palustris) et la Mésange bleue, et sur une
Chevéche d’Athéna (Athene noctua). Nous n’avons pas pu analyser |. arboricola pour les
agents pathogenes, aucune larve n’ayant été trouvée, mais cette espece est connue pour porter
Rickettsia spp. et Bbsl [106, 130, 219], les deux genres d’agents pathogénes les plus prévalents
dans notre étude. Trois autres genres de tiques différents d’Ixodes spp. ont été collectés sur les
oiseaux : Haemaphysalis spp., Hyalomma spp. et Rhipicephalus spp. Quelques individus
(larves et nymphes) de deux espéces de tiques appartenant au genre Haemaphysalis spp. (H.
concinna et H. punctata) ont été collectés sur les oiseaux. L’espéce H. concinna est commune
dans les foréts mixtes ou a feuilles caduques prés des étendues d’eau (lacs ou riviéres) en Europe
et en Asie [212]. Le fait que I’environnement de capture des oiseaux ne soit pas son habitat de
préférence peut expliquer le nombre tres faible d’individus de cette espece collectés par rapport
aux autres especes comme I. ricinus. En Europe centrale, le pic d’activité de toutes ses stases
de développement se superpose avec la période de reproduction des oiseaux [214]. L’absence
d’adultes H. concinna de notre collecte peut donc s’expliquer par leurs préférences trophiques
portées sur les chevreuils et animaux de ferme [214]. Les larves d’H. concinna collectées dans
le cadre de notre étude étaient infectées par Rickettsia spp. comme cela a déja été démontré
[212]. Contrairement a ce qui a déja eté trouvé dans une autre étude [212], nous n’avons pas
détecté les agents pathogénes des genres Bbsl, Coxiella spp., Francisella spp. et Babesia spp.
probablement du fait de la trés petite taille d’échantillon (n=11). Concernant 1’espéce H.
punctata, une nymphe et quelques larves ont été collectées sur les oiseaux dans le cadre de notre
étude. Le tres faible nombre de nymphes et 1’absence d’adultes peuvent s’expliquer par les
préférences trophiques de ces deux stases de développement qui se nourrissent principalement
sur les ongulés sauvages, les animaux domestiques et les mammifeéres de taille moyenne [213].
Comme démontré dans d’autres études, nous avons détecté les genres Anaplasma spp. et
Rickettsia spp. dans les larves gorgées H. punctata [182, 183], mais pas les genres Babesia spp.
et Bbsl contrairement a ce qui a été trouvé par Phipps et al. [220]. Enfin, cinqg nymphes
appartenant au genre Hyalomma spp. ont été collectées sur deux Rousserolles effarvattes
comme reporté par Capek et al. [221] et deux adultes appartenant au genre Rhipicephalus spp.
ont été collectés sur un Aigle de Bonelli (Aquila fasciata) comme cela a été reporté par 1I’étude

de Pereira et al. [222] dans laquelle une tique R. bursa a été collectée sur cette espéce d’oiseau.
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Concernant la détection des agents pathogénes, le Merle noir et la Grive musicienne étaient les
espéces d’oiseaux qui portaient la majorité des larves gorgées infectées, tous genres d’agents
pathogénes confondus. Les espéces d’oiseaux appartenant a la famille des Turdidae ont déja
été identifiées comme participant activement a la circulation des agents pathogénes vectorisés
par les tiques [69, 148, 160].

Les bactéries appartenant au genre Bbsl étaient les plus prévalentes dans les larves gorgées
portées par les oiseaux (Pl = 15,8%, Tl = 11,7%) comme cela a été démontré dans plusieurs
études [148, 160, 172, 180, 186, 223]. La variation du taux d’infection des larves gorgées
portées par les oiseaux entre les études est multifactorielle et peut dépendre notamment des
espéces aviaires considerées et des conditions environnementales des sites dans lesquels les
hotes aviaires ont eté infestés par les tiques. Le taux d’infection des larves gorgées obtenu dans
notre étude était similaire a celui trouvé dans une étude conduite en 2010 prés d’une zone
urbaine en Italie pendant la migration automnale des oiseaux (septembre-ocotbre) [11%; 180]
et était inférieur a celui trouvé par trois études conduites en Europe, respectivement dans deux
foréts mixtes pendant la reproduction et la migration automnale en 2008, 2009 et 2010 en Suisse
[15,1%; 160], dans quatre sites en Belgique et sept aux Pays-Bas sur des oiseaux capturés de
maniére opportuniste entre 2012 et 2014 [19.5%; 148] et dans 11 pays européens (Allemagne,
Espagne, Estonie, Finlande, Grece, Hongrie, Pays-Bas, Portugal, République-Tcheque,
Slovénie, Suéde) principalement en 2015 [20%; 150]. Il était supérieur a celui trouvé dans une
étude conduite pendant la migration automnale (septembre-octobre) en 2009, dans des dines
cotieres et roseliéres autour d’un lac en Lettonie [3%; 186] et pendant la migration printaniere
(avril-juin) dans un observation ornithologique en 2008 en Norvége [0% au printemps; 223]
probablement du fait de la différence de taille de notre échantillon par rapport a celui de ces
études (37 et 52 larves testées respectivement). B. garinii, était I’espéce la plus prévalente de
notre étude (Pl = 12,2%, Tl = 9%) et a été retrouvée dans les larves portées par de nombreuses
espéces aviaires (Pipit des arbres, Rouge-gorge familier, Rossignol philoméle, Mésange
charbonniere, Pouillot véloce, Accenteur mouchet, Fauvette a téte noire, Fauvette babillarde —
S. curruca, Fauvette pitchou — S. undata, Troglodyte mignon, Merle noir et Grive musicienne).
Cette espece de Bbsl est connue pour étre associée aux oiseaux [56, 173, 186]. Sa présence dans
les larves portees par le Merle noir, la Grive musicienne, le Troglodytes mignon, le Pipit des
arbres, le Rougegorge familier, le Pouillot véloce et la Mésange charbonniére a déja éte relevee
dans la littérature [130, 148, 150, 155, 157, 160, 173, 223]. Au contraire, a notre connaissance

aucune larve infectée en B. garinii n’a été retrouvée sur le Rossignol philomé¢le, la Fauvette
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babillarde et la Fauvette pitchou dans la littérature. Enfin, le taux d’infection de B.garinii des
larves gorgées de notre etude (9%) est supérieur a celui retrouvé dans I’étude conduite dans les
11 pays europeens [7.9%; 148], en Suisse [6.8%; 160] et en République Tcheque [0%;172].
D’autres espéces du genre Bbsl et connues pour étre associées aux oiseaux ont également éte
détectées dans notre étude. C’est le cas de B. valaisiana (Pl = 3,4%, Tl = 1,8%) et de B. turdi
(PI'=0,7%, Tl = 0,4%) qui sont connues pour circuler et se multiplier dans plusieurs espéces
d’oiscaux [56, 149, 186]. B. valaisiana a été retrouvée dans les larves portées par le Pipit des
arbres, le Troglodyte mignon, le Merle noir et la Grive musicienne comme confirmé par
d’autres études pour ces quatre especes [148, 150, 157, 160, 173, 223]. Le taux d’infection des
larves gorgées de notre étude (1,8%) était inférieur a celui trouvé dans les études conduites dans
les 11 pays européens [4,3%; 148] et en Suisse [5,1%; 160]. B. turdi a été retrouvée dans les
larves portées par la Mésange charbonniere et la Grive musicienne comme retrouvé dans
d’autres études [149, 161]. Le taux d’infection des larves gorgées (0,4%) était supérieur a celui
trouvé dans les autres études, la majorité d’entre elles ne détectant pas B. turdi dans les larves
portées par les oiseaux [148, 160, 173, 223]. B. turdi, associée aux oiseaux, était presque aussi
rare que I’espece généraliste B. burgdorferi sensu stricto (Pl =0,5%, Tl =0,2%) et que I’espéce
associée aux rongeurs B. afzelii (Pl =0,5%, Tl =0,2%) [55]. B. burgdorferi sensu stricto a été
retrouvée dans les larves portées par la Fauvette grisette et la Grive litorne dans notre étude et
n’est que trés rarement détectée dans les larves portées par les oiseaux dans la littérature [148,
150, 160, 173, 223, 224]. B. afzelii a été détecté dans les larves portées par le Rougegorge
familier dans notre étude comme retrouvé par Franke et al. [225] et Poupon et al. [226]. Il est
possible que cette espece aviaire joue un réle dans la circulation de B. afzelii, qui n’est que
partiellement éliminée par son systéme immunitaire contrairement a d’autres espéces comme
le Merle noir comme cela a été démontré par Surth et al. [60]. La plus grande prévalence
d’infection des larves gorgées pour B. garinii et B. valaisiana par rapport aux autres espéces de
Bbsl confirme que la communauté de bactéries du genre Bbsl détectée dans le cadre de notre
étude est essentiellement associée aux communautés d’oiseaux. De plus, la forte prévalence de
B. garinii dans les larves gorgées portées par les oiseaux pourrait confirmer la compétence de
réservoir de certaines especes aviaires (Turdidae notamment) pour cette espece de bactérie [70],
en tenant compte du fait que la transmission non-systémique par co-repas et que la transmission
transovarienne peuvent se produire occasionnellement [38, 102, 103, 171] (voir Discussion
générale et perspectives). Enfin, les prévalences d’infection des oiseaux en Bbsl différaient
significativement entre les espéces aviaires avec le Merle noir, la Grive musicienne, le

Troglodyte mignon et le Pipit des arbres les plus infectées. La participation de ces especes
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d’oiseaux a la circulation de Bbsl a déja été démontrée dans plusieurs études [69, 148, 160, 165,
227]. En conclusion, les résultats obtenus par notre étude suggérent I’existence d’un effet
structurant de I’infection des oiseaux en Bbsl en fonction de leurs espéces aviaires, certaines
d’entre elles étant davantage impliquées dans la circulation de ce genre de bactéries. Cette étude
nous a permis de faire un état des lieux des espéces aviaires capables de participer a la
circulation des différentes espéces Bbsl pendant leur période de reproduction. Afin d’aller plus
loin dans la caractérisation du potentiel de réservoir des hotes aviaires pour chaque espece de
Bbsl, il serait indispensable d’identifier les espéces d’oiseaux capables d’infecter les tiques et
pour quelles espéces de Bbsl, en tenant compte du fait que la transmission transovarienne peut
se produire occasionnellement (voir Discussion générale et perspectives — Partie 1) et celles

participant uniquement a la circulation de ces bactéries en nourrissant les tiques déja infectées.

Concernant les genres d’agents pathogénes autres que Bbsl, Rickettsia spp. était le deuxiéme le
plus prévalent chez les larves gorgées collectées sur les oiseaux (Pl = 13,3%, Tl = 7,4%). Ce
taux d’infection des larves gorgées était similaire a celui trouvé dans une étude conduite pendant
les migrations printaniere (mars-mai) et automnale (juillet-novembre) en 2001 en Suede [6.8%);
206], dans trois sites forestiers et boisés d’avril a aott 2012 et d’avril a début octobre 2013
Slovaquie [5.8%; 204] et dans celle conduite en Lettonie [5%; 186]. R. helvetica était 1’espéce
la plus prévalente (P1=8,1%, Tl = 4,1%). Les oiseaux ont déja été identifiés comme des hotes
participant a sa circulation [148, 186, 204] et comme de potentiels hétes réservoirs compétents
[228], bien que cette bactérie puisse étre transmise par transmission transovarienne [229, 230].
Etonnamment, ’espéce R. aeschlimannii a été détectée dans quatre larves d’|. ricinus collectées
sur quatre oiseaux différents (PI= 0,9%, T1 = 0,4%) alors que cette espece est habituellement
détectée dans les tiques Hyalomma spp. [218, 231, 232]. Ceci suggére qu’l. ricinus (et ses
oiseaux hotes) peut participer aux dynamiques de R. aeschlimannii comme cela a été suggéré
par Mancini et al. [233] qui ’ont détectée dans trois adultes I. ricinus a I’affat. Cela peut
également suggérer que seules des traces d’ADN de R. aeschlimannii étaient présentes dans les
larves gorgées. Enfin, R. slovaca a occasionnellement été détectée chez les oiseaux (Pl =0,5%,
Tl = 0,9%). Etonnamment, cette espece a été trouvée dans une larve 1. ricinus (et neuf larves
non identifiées), alors qu’elle est habituellement portée par les especes Dermacentor
marginatus et D. reticulatus en Europe, qui sont considérées comme ses vecteurs principaux
[234]. Cela suggére que 1’espéce I. ricinus portée par les oiseaux peut participer a la dynamique
de R. slovaca comme cela a été suggéré par Marcutan et al. [234] qui 1’ont détectée dans deux

tiques 1. ricinus collectées sur un Merle noir ou bien que seules des traces d’ADN étaient
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présentes dans les larves gorgées. R. slovaca peut étre transmise par tranmission transovarienne
de la femelle aux larves chez les tiques Dermacentor spp. [235]. A notre connaissance, aucune
preuve de transmission transovarienne chez I. ricinus pour cette espéce d’agent pathogéne a été
démontrée. Aucun effet structurant de I’infection en Rickettsia spp. des larves d’oiseaux en
fonction de I’espéce aviaire n’a été démontré par les analyses statistiques, suggérant qu’aucune
espéce d’oiseaux n’a de role préférentiel dans la circulation de ce genre d’agent pathogéne,
parmi les espéces aviaires échantillonnées dans le cadre de cette étude. Anaplasma spp. était le
troisiéme genre d’agent pathogéne le plus prévalent dans les larves gorgées collectées sur les
oiseaux dans le cadre de notre étude. Seule I’espéce A. phagocytophilum a été détectée (Pl =
10,2%, Tl = 5,7%). Le taux d’infection des larves gorgées obtenu dans notre étude était
similaire a celui trouvé en Belgique et Pays-Bas [4.6%; 148] et supérieur a celui trouvé en
Lettonie [2.7%; 186]. Cette espece a déja été détectée dans plusieurs tiques collectées sur les
oiseaux [223, 236, 237], ces derniers pouvant jouer un rdle dans sa circulation en nourrissant
les tiques, en dispersant les tiques infectées et/ou en infectant les tiques comme cela a été
démontré par Johnston et al. et Keesing et al. [238, 239]. Le taux d’infection en A.
phagocytophilum relativement éleve chez les larves gorgées peut suggeérer un role de réservoir
compétent des oiseaux pour cette espéce d’agent pathogéne, la transmission transovarienne
étant négligeable chez les tiques . ricinus [171]. De plus, aucun effet structurant de I’infection
en A. phagocytophilum des oiseaux n’a été démontré par les analyses statistiques, suggérant
qu’aucune espece n’a de role préférentiel dans la circulation de cet agent pathogéne, parmi les
espéces aviaires échantillonnées dans le cadre de cette étude. Certaines larves gorgées étaient
positives en Babesia spp. (P1=4,1%, Tl =2,3%). Le taux d’infection des larves gorgées obtenu
dans notre étude était similaire a celui trouvé en Lettonie [5%; 186]. Seule I’espéce B.
venatorum (Pl = 0,7%, Tl = 0,3%) a été détectée dans notre étude. L’implication des oiseaux
dans la circulation de cette espece d’agent pathogene par ’hébergement des tiques infectées a
déja été démontrée dans plusieurs études [186, 240, 241], bien que les principaux réservoirs
connus de cette espece soient les gros ruminants domestiques et sauvages comme les bovins et
les chevreuils [242]. Enfin, Ehrlichia spp. était le genre d’agents pathogeénes le moins prévalent
chez les larves gorgées collectées sur les oiseaux dans le cadre de notre étude (P1 =2,7%, Tl =
1,4%). Ce genre n’est pas souvent détect¢ dans les tiques portées par les oiseaux en Europe
[137, 232]. E. canis était I’espece la plus prévalente (Pl =0,2%, T1=0,1%). Le role des oiseaux
dans la circulation d’une espéce proche d’E. canis a déja été identifié au Brésil par Machado et
al. [243] et Sacchi et al. [244] qui I’ont détectée dans le sang d’un Urubu noir (Coragyps
atratus) [243], d’un Hibou stri¢ (Asio clamator) [244] et d’une Buse a gros bec (Rupornis
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magnirostris) [244]. De plus, une espece proche de E. chaffeensis (Pl =1,1%, Tl = 0,5%) a
également éte détectée dans les larves gorgées collectées dans le cadre de notre étude. Le role
des oiseaux dans la circulation de cette espece a déja été démontré par Hornok et al. [208] qui
I’a détectée dans le sang d’une Grive musicienne en Hongrie et par Machado et al. [243] qui
I’a détectée dans le sang d’un Crécerelle d’ Amérique (Falco sparverius) au Brésil. Ces résultats
montrent que les oiseaux sont impliqués dans la circulation des bactéries Ehrlichia spp. au
moins par le nourrissage des tiques potentiellement infectées. Il est a noter que nous avons
également détecté, B. miyamotoi, une autre espéce de Borrelia spp. n’appartenant pas au
complexe Bbsl dans les larves gorgees collectées sur les oiseaux (Pl = 2,3% %, Tl = 1%). Cette
espéce a déja été identifiée comme étant associée aux oiseaux [148, 160, 223].

En conclusion, cette étude a montré que les oiseaux hébergent une certaine diversité spécifique
de tiques pendant leur période de reproduction en France (quatre genres identifiés), bien que I.
ricinus soit I’espéce majoritaire. De plus ils participent a la circulation d’une grande variété
d’agents pathogénes vectorisés par les tiques (les especes les plus prévalentes étant B. garinii,
A. phagocytophilum et R. helvetica). La plus grande prévalence d’infestation de la tique
généraliste I. ricinus par rapport a celle des autres espéces de tiques, davantage spécialistes,
peut influencer la circulation des agents pathogénes vectorisés par les tiques. En effet, les tiques
généralistes infectées peuvent plus fortement participer au risque acarologique car elles se
nourrissent sur une grande diversité d’hotes et donc peuvent étre infectées ou infecter ces
derniers contrairement aux tiques davantage spécialistes qui se nourrissent sur un panel d’hétes
plus restreint. Les tiques généralistes peuvent donc transmettre des agents pathogénes a d’autres
hotes du systeme épidémiologique [93, 168] (Discussion générale et perspectives, Partie 3). De
plus, le rdle des oiseaux dans la circulation des agents pathogénes vectorisés par les tiques peut
étre direct par I'infection des tiques lors du repas sanguin (s’ils sont réservoirs compétents),
indirect lors de la transmission non-systémique par co-repas (s’ils permettent 1’agrégation de
tiques de stases de développement différentes au méme moment), ou négligeable dans le cas de
la transmission transovarienne. Dans ce dernier cas, les oiseaux participent a la circulation des
agents pathogenes en nourrissant les tiques infectées et donc en produisant des tiques infectées
dans la stase de développement suivante [245]. D’aprés les résultats obtenus dans ce chapitre,
les oiseaux appartenant a la famille des Turdidae semblent plus impliqués que les autres especes
dans la circulation des agents pathogénes transmis par les tiques (prévalence d’infection

supérieure a celle des autres espéces). Davantage de recherches sont nécessaires afin de
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déterminer les différents facteurs intrinseques aux oiseaux pouvant influencer leur contribution

dans la circulation des especes d’agents pathogenes.

Dans ce chapitre, nous avons montré que la prévalence d’infection des oiseaux était supérieure
pour les bactéries Bbsl que pour les autres genres d’agents pathogeénes. Dans la suite de ce
manuscrit (Chapitre 3), nous nous intéresserons donc plus spécifiquement au potentiel de
réservoir hote des oiseaux dans la circulation des Bbsl. D’autre part, nous avons également
montré que les oiseaux, lors de leur période de reproduction, pouvaient étre infestés par
différentes especes de tiques. Dans le chapitre suivant, nous analyserons plus particuliérement
le réle des hotes aviaires en reproduction dans le nourrissage local des tiques et, en particulier,

aux différents facteurs pouvant influencer leur infestation par les tiques.

81



CHAPITRE Il : PRINCIPAUX DETERMINANTS DE LA CHARGE EN TIQUES DES
OISEAUX EN PERIODE DE REPRODUCTION EN FRANCE

Cette quatrieme partie de thése s’intéresse a I’influence relative des facteurs intrinséques et

extrinséques aux oiseaux sur leur charge en tiques.

1. Contexte et objectifs

L’étude de chacune des composantes du potentiel de réservoir hote et de I’influence des
différents facteurs intrinséques (espece, caractéristiques individuelles ou spécifiques) et
extrinséques a I’hote (habitat, conditions météorologiques, biologie des tiques) sur celles-ci sont
nécessaires afin d’améliorer notre compréhension des mécanismes impliqués dans le systeme
oiseaux-tiques-Bbsl. La production de tiques est I’une des trois composantes du potentiel de
réservoir hote et est déterminée par la charge en tiques de I’hdte ainsi que le succés de repas,
de mue et la survie des tiques (Introduction - Partie 1) [27]. A titre d’exemple, il a été montré
que la charge en tiques moyenne du Rouge-gorge familier dans une forét francaise est de 6,2
[37]. De plus, le succes de repas des tiques est d’environ 50% pour les larves I. scapularis se
nourrissant sur la souris & pattes blanches (Peromyscus leucopus) et d’environ 3,5% sur
I’opossum de Virginie (Didelphis virginianus), les 96,5% restants concernant les tiques tuées
lors de I’épouillage par I’hote [246]. Enfin concernant le succés de mue des tiques, LoGiudice
et al. [15] ont montré que celui des larves I. scapularis était de 41,5% sur la souris a pattes
blanches et de 56,3% sur le cerf de Virginie (Odocoileus virginianus). Parmi ces quatre
parametres, la charge en tiques des hotes est la plus étudiée (72,2% des études) [27]. Elle peut
étre caractérisée par la prévalence d’infestation (i.e. proportion d’hotes infestés), I’abondance
moyenne d’infestation (i.e. nombre moyen de tiques sur le nombre total d’hdtes examinés) et

I’intensité d’infestation (i.e. nombre moyen de tiques sur le nombre total d’hétes infestés) [27].

Plusieurs études se sont intéressées a 1’influence de différents facteurs intrinséques et
extrinseques aux hoétes sur leur charge en tiques. Par exemple, il a été montré que la charge en
tiques des hotes peut différer selon les espéces [33, 148, 158, 175, 247], le sexe (les males étant
souvent plus infestés que les femelles) [33, 166, 167, 248, 249], la masse (les individus les plus
lourds étant souvent plus infestés) [37, 248-251], I’age [252, 253], I’immunité [37, 254-256],
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I’utilisation verticale de I’espace (les individus recherchant leur nourriture au sol étant plus
infestés que les autres) [37, 159, 167], le comportement exploratoire de 1’h6te [257], les saisons
[251], I’année [258, 259] et I’habitat [33, 251]. L’étude de I’importance relative de ces
différents facteurs sur la charge en tiques des hotes par 1’identification des plus influents est

essentielle pour une meilleure compréhension des interactions entre les tiques et leurs hétes.

De nombreuses études ont montré que la charge en tiques des oiseaux dépend de I’espéce
aviaire [34, 37, 159, 161] et des conditions environnementales comme 1’humidité, I’habitat ou
I’altitude [166, 193, 260]. A partir de ces observations nous avons cherché a identifier lequel
de ces deux facteurs influence le plus la charge en tiques d’un oiseau donné. En effet, la plus
grande influence de ’espéce aviaire sur la charge en tiques des oiseaux suggérerait un role
majeur de leurs traits spécifiques sur leur exposition et leur sensibilité aux tiques. Au contraire,
la plus grande influence de I’année a laquelle les oiseaux sont capturés sur leur charge en tiques
suggérerait que les facteurs I’influencant seraient extrinséques aux oiseaux et dépendraient des
fluctuations des conditions environnementales. A notre connaissance, 1’influence relative de
I’espece aviaire et de la variation interannuelle sur la charge en tiques des oiseaux n’a pas été
étudiée dans la littérature. Cela est important a considérer afin d’évaluer si dans, un site donné,
la production locale de tiques par les oiseaux dépend majoritairement de la composition de la
communauté d’especes aviaires ou des conditions environnementales locales comme la
végétation, les variations météorologiques ou 1’abondance des autres hdtes dans le milieu
(notamment les ongulés et les rongeurs), ces facteurs influencant la densité des nymphes a
I’affiit. Une forte variation de la charge en tiques des oiseaux en fonction de I’espece aviaire,
du fait de I’influence de leurs traits spécifiques, était attendue [37, 159, 167, 183, 188, 250,
261]. Nous nous attendions également a une importante variation interannuelle de la charge en
tiques des oiseaux du fait des fortes variations interannuelles des densités de tiques a I’afflt sur

la végétation [262].

L’objectif de cette étude était donc d’étudier I’influence relative des caractéristiques des oiseaux
(espece) et des caractéristiques environnementales (pouvant étre en partie caractérisées par les
variations interannuelles) sur leur charge en tiques (abondance moyenne d’infestation). De plus,
afin de mieux comprendre les mécanismes pouvant expliquer un éventuel effet de 1’espece sur
la charge en tiques des oiseaux, nous avons cherché a identifier les traits spécifiques des oiseaux
pouvant expliquer la variation de leur charge en tiques et ’avons complété par 1’étude de leurs

caractéristiques individuelles.
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2. Matériel et méthode

a. Site de I’étude

Le site d’étude est localisé dans la forét de Sénart (3200 hectares, 02°29’E, 48°40°N) située a
22 kilométres au Sud-Est de Paris (Essonne). Cette forét, qui recoit plus de trois millions de
visiteurs chaque année [263], est essentiellement composée de feuillus dominés par des chénes
(Quercus robur, Quercus petraea) et des charmes (Carpinus betulus) ainsi que deux autres
especes d’arbres présents dans certains endroits : le chataigner (Castanea sativa) et le tilleul
(Tilia vulgaris) [264]. La communauté d’oiseaux locale est mixte, composée principalement de
passereaux de milieu buissonnant péri-forestier [265]. Les autres hotes des tiques présents en
forét de Sénart sont les rongeurs (Campagnol roussatre — Myodes glareolus et Mulot sylvestre
— Apodemus sylvaticus), le Chevreuil européen, le Sanglier d’Europe (Sus scrofa), le Renard
roux (Vulpes vulpes), le Lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus), les musaraignes (Sorex spp
et Crocidura spp) et le Hérisson d’Europe (Erinaceus europaeus) [11]. La parcelle d’étude a
été établie dans la partie la plus ouverte de la forét de Sénart correspondant a des patures de
moutons abandonnées dominées par des arbustes (Prunus sp., Crataegus sp.) et entourées de
chénes et de trembles.

b. Collecte des données

Les oiseaux ont été capturés sur une surface de quatre hectares a 1’aide de 14 filets japonais (12
meétres de longs et 2,5 métres de haut) situés a 50 metres les uns des autres et choisis pour une
bonne représentativité de la couverture forestiére globale (voir Collecte et analyse des données
—Partie 1). Les filets ont capturé les oiseaux entre 0,4 et 2,9 métres au-dessus du sol. La capture
des oiseaux a été realisee de 2007 a 2019 pendant leur période de reproduction (pour la premiére
capture annuelle : 5% des oiseaux ont été capturés avant le 2 mai, 50% avant le 8 mai et 95%
avant le 12 mai ; pour la derniere capture annuelle : 5% des oiseaux ont été capturés avant le
27 juin, 50% avant le 3 juillet et 95% avant le 7 juillet), avec une fréquence d’une session
matinale toutes les deux semaines. Pour chaque capture, 1’espéce, le sexe (male versus femelle

versus non identifié¢), ’age (juvéniles pour les oiseaux nés le printemps de 1’année de capture
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versus adultes), la masse et le nombre de tiques ont été relevés. Les tiques ont uniquement été
comptées autour du bec de I’oiseau, comme indicateur de la charge en tiques (voir Collecte et
analyse des données — Partie 1). De ce fait, un sous-échantillon d’oiseaux capturés a été examiné
pour les tiques (68,6% de toutes les captures) par I’un d’entre nous (Pierre-Yves Henry), seules
les espéces aviaires présentant des comptages de tiques réguliers entre 2007 et 2019 ont été
considérées, représentant 2234 oiseaux appartenant a 13 especes (Annexe 5). Ces 13 especes,
qui portent 96% des tiques comptées sur les oiseaux de la communauté aviaire globale,
représentent 90,5% de tous les oiseaux capturés et 40,6% des especes présentes dans la
communauté aviaire globale. Le comptage de tiques était réalisé uniquement lorsque 1’éclairage
était suffisant (i.e. environ une heure apres I’aube). Lorsqu’un nombre trop important d’oiseaux
était capturé au méme moment, les espéces les moins communes étaient priorisées alors qu’un
échantillonnage aléatoire était réalisé pour les especes les plus communes. Les oiseaux étaient
inspectés indépendamment de leur charge en tiques apparente et de leurs traits spécifiques
(autres que I’espéce). Parmi les oiseaux examinés, le Rouge-gorge familier, la Fauvette a téte
noire, le Pouillot véloce, la Mésange charbonniére et la Mésange bleue ont été les espéces
aviaires les plus capturées (68,5% des captures, Tableau 7). L’échantillonnage comprenait des
oiseaux juvéniles et adultes (51,8% et 48,2% respectivement) et les males ont été davantage
capturés que les femelles (623 males et 453 femelles) du fait de leur comportement territorial

et de I’incubation des ceufs par les femelles.

c. Influence relative de la variation interannuelle et de 1’espéce aviaire sur la charge en

tiques des oiseaux en période de reproduction

Les oiseaux juvéniles avant la mue post-juvénile étant généralement monomorphes (pas de
différence identifiable du sexe morphologiquement), 1’age et le sexe des oiseaux ont été
combinés en une seule variable (appelée « sexe/age » ci-apres) : juvéniles versus males adultes
versus femelles adultes. Afin d’identifier les caractéristiques spécifiques des oiseaux pouvant
influencer les variations de leur charge en tiques, nous avons inclus deux traits spécifiques dans
les analyses : la masse moyenne de 1’espéce aviaire des oiseaux adultes capturés et la hauteur
moyenne d’alimentation de I’espéce aviaire (comme indicateur de 1’utilisation verticale de

I’espace), H (en cm). Celle-ci a été basee sur le pourcentage de temps de recherche de nourriture
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passé par les oiseaux dans les différentes strates de la végétation issu de Wilman et al. [266]. H
a été calculée comme suit: H=5* Fg + 100 * Fu + 400 * (Fm + Fc), avec Fg le pourcentage
de temps de recherche de nourriture sur le sol, Fu le pourcentage de temps de recherche de
nourriture dans le sous-étage de la végétation (inférieur a 2 métres), Fm le pourcentage de temps
de recherche de nourriture & mi-hauteur (supérieur a 2 metres mais sous la canopée) et Fc le
pourcentage de temps de recherche de nourriture au niveau de la canopée ou juste au-dessus.
Nous avons supposé que la charge en tiques des oiseaux augmenterait en fonction de la masse
moyenne [37, 250] et de la hauteur moyenne d’alimentation de 1’espéce aviaire en fonction de

leur exposition aux tiques [37, 159, 167].

Du fait de la sur-dispersion des données et de 1’excés de zéros, la charge en tiques des oiseaux
a été analysée a I’aide d’un modele négatif binomial a inflation de zéros (ZINB) souvent utilisé
pour étudier les charges parasitaires [187, 267]. Ce type de modeéle se présente en deux parties
qui estiment I’excés de zéros a la fois par un processus binaire et par un processus de comptage
[268, 269]. Ce modeéle postule I’existence de deux types de zéros : les zéros aléatoires et les
zéros structurels. Les zéros aléatoires représentent les individus a risque pour I’effet étudié et
dont la variable de comptage peut prendre les valeurs 0,1,2 etc. Au contraire, les zéros
structurels proviennent d’individus qui ne sont pas a risque pour I’effet étudié et dont la variable
de comptage ne peut prendre que la valeur 0. Le modéle ZINB contient donc deux
composantes : un modele binaire, le plus souvent logistique, modélisant 1’appartenance au
groupe non exposé et un modele de comptage (modele binomial négatif). Appliqué aux charges
en tiques, il permet de modéliser deux processus biologiques différents : la probabilité de
contact entre la tique et 1’oiseau, donnant la probabilité que les oiseaux appartiennent au groupe
d’individus jamais infestés (partie logistique) et I’abondance d’infestation des oiseaux par les

tiques (partie binomiale négative) [269, 270].

Afin d’identifier I’influence relative des variations interannuelles et de I’espece aviaire sur la
charge en tiques des oiseaux (soit la part de variabilite de la charge en tiques expliquée par
chacune de ces deux variables), nous avons calculé les coefficients de détermination (R?,
fonction r2_zeroinflated du package performance dans R) [271] a partir de deux modeles ZINB
(fonction zeroinfl du package countreg dans R) [272] testant respectivement la variation de la
charge en tique des oiseaux en fonction de 1’espéce puis de 1’année, permettant ainsi d’obtenir

la part de variance expliquée par I’espéce aviaire et par I’année.

De plus, nous avons utilisé un modele ZINB (fonction zeroinfl du package countreg dans R)

[272] afin de tester la variation de la charge en tiques des oiseaux en fonction de I’année, de
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I’espéce aviaire et des caractéristiques individuelles (sexe/age). L’année 2013 et le Rouge-
gorge familier ont été choisis comme modalités de référence pour les variables catégorielles
année et espece aviaire respectivement, car leur charge en tiques moyenne était proche de la
charge en tiques moyenne de tous les oiseaux (trois tiques). De plus, les juvéniles ont été choisis
comme modalité de référence pour la variable catégorielle sexe/age afin de les comparer aux
adultes. Afin d’analyser également la variation de la charge en tiques des oiseaux en fonction
de leur sexe, le méme modele ZINB a été réalisé sur les oiseaux adultes uniquement, afin de

comparer la charge en tiques des oiseaux adultes males et femelles.

Enfin, afin de mieux comprendre les mécanismes pouvant expliquer un éventuel effet de
I’espéce sur la charge en tiques des oiseaux, nous avons cherché a identifier les traits spécifiques
des oiseaux pouvant expliquer la variation de leur charge en tiques. A 1’aide d’un modéle
linéaire mixte genéralis¢ Markov Chain Monte Carlo (fonction MCMCglmm du package
MCMCgImm version 2.34 sur R) [273], la variation de la charge en tiques des oiseaux a été
modélisée comme une fonction de la masse moyenne et de la hauteur moyenne d’alimentation

de I’espece aviaire, en tenant compte de la distance phylogénétique entre les espéces aviaires.

3. Résultats

a. Description des charges en tiques des oiseaux en reproduction

Environ la moitié des oiseaux capturés étaient infestés par les tiques (53,4%, n=1193). Le
comptage des tiques a montré que les oiseaux portaient en moyenne trois tiques. Chez les
oiseaux infestés, la charge en tiques moyenne était de 5,7 tiques. Les espéces aviaires les plus
infestées étaient le Merle noir, la Grive musicienne, I’ Accenteur mouchet et le Rouge-gorge
familier avec des prévalences d’infestation respectivement de 100%, 100%, 96,4% et 89,2% et
des abondances moyennes d’infestation respectivement de 9,3, 7,9, 9,2 et 5,5 tiques (Tableau
7). Les especes aviaires les moins infestées étaient la Mésange a longue queue, la Mésange
bleue et la Fauvette des jardins avec des prévalences d’infestation respectivement de 4,4%, 11%
et 15,4% et des abondances moyennes d’infestation respectivement de 0,1, 0,1 et 0,2 tiques

(Tableau 7).
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Il est a noter qu’l. ricinus est I’espéce de tiques majoritaire relevée dans cette zone comme cela
a été démontré par Marsot et al. [37], qui a montré que 100% des tiques appartenaient a cette
espece, et comme nous 1’avons observé lors des analyses réalisées dans le chapitre 1 de ce
manuscrit. Ainsi, les résultats de charges en tiques présentés peuvent étre considérés comme

s’appliquant principalement a |. ricinus.
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Tableau 7 : Nombre d’oiseaux examinés et infestés par les tiques, prévalence d’infestation des oiseaux (% d’oiseaux infestés), charge en
tiques (TQ) médiane chez les oiseaux examinés et infestés, charge en tiques (TQ) moyenne chez les oiseaux examinés et infestés, hauteur
moyenne d’alimentation (m) et masse moyenne (g) des 13 espéces aviaires etudiées dans la communauté de la forét de Sénart entre 2007
et 2019.

IC : intervalle de confiance a 95% calculés par bootstrap (fonction boot() du package boot dans R, normal), RIQ : écart interquantile (5% - 95%).

TQ
médiane TQ médiane TQ moyenne Hauteur  Masse
Nom Nom dl\’lo.mbre dl\’lo.mbre dl?.re}/altertl.ce chez les chez les JQ Imoy_enne chez les moyenne moyenne
scientifique  vernaculaire ex(;l%izrlwléys‘ ir?;:g:'é‘;" Ef)l/e)’s(fcl)on oiseaux oiseaux Cefgmﬁ;gésf%])x oiseaux  d’alimen ()
0 examinés  infestés (RI1Q) infestés (IC)  -tation
(RIQ) (m)
Aegithalos Mésange a , , _ _ ,
caudatus longue queue 114 5 4,4[0,4;7,6] 0[0;0] 1[1;1,8] 0.1[0,0;0.1] 1,210,8; 1,6] 24 )
Cyanistes Mésange 136 15 11 [5,7; 16,3] 0[0; 1] 111;1,6] 0,1[0,1;0,2] 1,110,9;1,4] 2,7 10,9
caeruleus bleue
Erithacus Rouge-gorge 499 445 89,2[86,3;91,8] 5][0;15] 5[1;15,8] 55[5,1;5,9] 6,1[5,7; 6,6] 0,5 16,9
rubecula familier
Luscinia Rossignol 111 87 78,4[70,3;85,7] 3[0;17,5] 5[1;18] 53[4,1;6,4] 6,7[54;8,1] 0,3 21,2
megarhynchos philoméle
Parus Mésange 234 122 52,1[456;584] 1[0;3] 3[1;15] 2,6[2;3.2] 5[4;5,9] 3,4 17,8
major charbonniére
Phylloscopus Pouillot 298 74 24,8[20,1;29,9] 0[0;0] 1[1;3] 0,4[0,3;0,5] 1,6 [1,4;1,8] 2,3 7,6
collybita véloce
Poecile Mésange . . ) . . 3,4 10,4
palustris nonnette 58 14 24,113 ; 35] 0[0;0] 1[1;3] 0,4[0,2;0,6] 15[1,1;1,9]
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Accenteur

Prunella modularis mouchet 112 108 96,4[92,4;99,6] 7[1;25] 7[1;25] 9,3[7,7;10,8] 9,6[8,1;11,.2] 0,1 18,9
Pyrrhula Bouvreuil 67 28 41,8 30,2 ; 53,8] 0[0; 4] 2[1;6,65] 1,3[0,5;2,1] 3,1[1,4;4,8] 25 21,4
pyrrhula pivoine

Sylvia Fauvette a 364 153 42 [36,9 ; 47,1] 0[0;6] 2[1;10] 1,4[1,1;1,7] 3,41[2,7;4] 4 17,4
atricapilla téte noire
Sylvia Fauvette des 117 18 15,4 [8,5; 21,5] 0[0;1] 1[1;23] 0,2[0,1;0,3] 1,2[0,9; 1,6] 2,2 18
borin jardins
1 91,4
Turdus Merle noir 75 75 100[100; 100] 7[2;29,2] 712;29,2] 9,3[68;11,8] 9,3[6,8;11,8]
merula
Turdus - ) ) . . .
. Grive 49 49 100[100; 100] 5]1;22,6] 5[1;22,6] 7,91[5,7; 10] 7,915,7;10,1] 0,1 69
philomelos -
musicienne
Total 2234 1193
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b. Influence relative de la variation interannuelle et de 1’espéce aviaire sur la charge en tiques

des oiseaux en période de reproduction

Le coefficient de détermination calculé a partir du modele ZINB testant la variation de la charge en
tiques des oiseaux en fonction de I’espéce aviaire était de 0,88. Le coefficient de détermination calculé
a partir du modéle ZINB testant la variation de la charge en tiques des oiseaux en fonction de I’année
¢tait de 0,38. Nous pouvons en déduire que ’espece aviaire explique davantage la variance de

I’abondance d’infestation des oiseaux que I’année.

c. Effets de la variation interannuelle et de I’espéce aviaire sur la charge en tiques des oiseaux

Les résultats issus du modele ZINB (Tableau 8) ont montré que la charge en tiques des oiseaux varie
significativement en fonction de ’année et de 1’espéce aviaire (Figure 18). Selon les résultats issus
de la partie négative binomiale du modé¢le, 1’abondance d’infestation des oiseaux différait
significativement selon 1’année contrairement a la probabilité que 1’oiseau appartienne au groupe

jamais infesté comme confirmé par la partie logistique du modéle (Tableau 8).

Cyanistes caeruleus-
Aegithalos caudatus- |

Sylvia borin-
Phylloscopus collybita- .
Poecile palustris-|
Pyrhula pyrrhula Charge entiaues moyenne

Sylvia atricapilla-

Parus major-

Luscinia megarhynchos-

Erithacus rubecula-

Turdus philomelos-
Prunella modularis-

Turdus merula-

Toutes les espéces -
Toutesles 2007 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019

années

Figure 18 : Variations interannuelles et interspécifiques de la charge en tiques moyenne des

oiseaux (abondance d’infestation).

Les espéces aviaires sont classées dans ['ordre croissant de leur charge en tiques.
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De plus, comme confirmé par les résultats de la partie négative binomiale du modéle ZINB,
I’abondance d’infestation des oiseaux différait significativement en fonction de 1’espéce aviaire. En
effet, la Grive musicienne, le Merle noir, 1’Accenteur mouchet et le Rossignol philoméle étaient
significativement plus infestés que le Rouge-gorge familier contrairement au Bouvreuil pivoine
(Pyrrhula pyrrhula), a la Fauvette a téte noire, a la Fauvette des jardins, a la Mésange nonnette, a la
Mésange bleue, a la Mésange a longue queue et au Pouillot véloce qui étaient significativement moins
infestés (Tableau 8). Selon les résultats de la partie logistique du modele ZINB, seules la Fauvette a
téte noire et la Mésange charbonniére avaient une probabilité d’appartenir au groupe d’oiseaux jamais

infestés supérieure a celle du Rouge-gorge familier (Tableau 8).

Enfin, la charge en tiques des adultes était inférieure a celle des juvéniles. En effet, les males adultes
(p-value < 2e-16) et les femelles adultes (p-value < 2e-16) possédaient une abondance d’infestation
significativement inférieure a celle des juvéniles et une probabilité d’appartenir au groupe d’oiseaux
jamais infestés supérieure (males adultes : p-value < 10 ; femelles adultes : p-value < 0,05 ; Tableau
8). Il est a noter que lorsque les juvéniles étaient retirés de la base de données, la probabilité
d’appartenir au groupe d’oiseaux jamais infestés et I’abondance d’infestation ne différaient pas

significativement entre les males et les femelles (p-value > 0,05).
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Tableau 8 : Sorties du modele ZINB.

Les références des variables catégorielles (année, espece aviaire et sexe/age) sont : 2013, le Rouge-
gorge familier et les oiseaux juveniles. Les p-value < 0,05 sont notées en gras.

Coefficients issus de la partie négative binomiale du modéle ZINB :

Estimate Std. Error Pr(>|z|)

(Intercept) 1,69 0,11 <10-4
Aegithalos caudatus -4,54 0,42 <10-4
Cyanistes caeruleus -3,57 0,51 <10-4
Luscinia megarhynchos 0,53 0,11 <10-4
Parus major -0,15 0,09 0,11
Phylloscopus collybita -2,03 0,31 <10-4
Poecile palustris -2,5 0,40 <10-4
Prunella modularis 1,05 0,10 <10-4
Pyrrhula pyrrhula -0,51 0,20 0,01
Sylvia atricapilla -0,63 0,09 <10-4
Sylvia borin -2,58 0,42 <10-4
Turdus merula 1,02 0,11 <10-4
Turdus philomelos 0,90 0,13 <10-4
Female -0,82 0,10 <10-4
Male -1,05 0,08 <10-4

2007 0,25 0,14 0,07

2008 -0,14 0,14 0,34

2009 0,14 0,14 0,33
2010 0,53 0,13 <10-4

2011 0,35 0,14 0,01

2012 0,09 0,14 0,52

2014 0,32 0,13 0,02

2015 -0,02 0,14 0,89

2016 -0,09 0,14 0,52

2017 0,12 0,13 0,37

2018 0,11 0,14 0,41

2019 -0,40 0,15 0,01
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Coefficients issus de la partie logistique du modele ZINB :

Estimate Std. Error Pr(>|z|)
(Intercept) 4,77 1,783 0,01
Aegithalos caudatus -10,11 509,93 0,98
Cyanistes caeruleus 2,90 3,75 0,44
Luscinia megarhynchos 1,90 1,88 0,31
Parus major 4,19 1,80 0,02
Phylloscopus collybita 3,81 2,17 0,08
Poecile palustris 3,66 2,18 0,09
Prunella modularis -1,30 3,25 0,69
Pyrrhula pyrrhula 3,28 1,90 0,08
Sylvia atricapilla 3,90 1,82 0,03
Sylvia borin 2,44 2,79 0,38
Turdus merula -16,28 2526,87 0,99
Turdus philomelos -16,33 3380,42 0,10
Female 1,20 0,46 0,01
Male 1,48 0,34 <10-4
2007 -0,65 0,68 0,34
2008 -0,04 0,57 0,94
2009 -0,18 0,54 0,74
2010 -0,11 0,47 0,82
2011 0,71 0,48 0,14
2012 -0,30 0,54 0,58
2014 -0,73 0,58 0,21
2015 -0,47 0,59 0,42
2016 -1,57 0,88 0,07
2017 -1,05 0,68 0,12
2018 -0,82 0,74 0,27
2019 -1,25 0,89 0,16

d. Effet des traits spécifiques sur la charge en tiques des oiseaux

Selon les modeéles linéaires mixtes généralisés MCMC réalisés a partir des estimations de la partie
négative binomiale du modéle ZINB, 1’abondance d’infestation des oiseaux augmentait
significativement avec 1’augmentation de la masse moyenne de ’espéce aviaire (post mean = 0,04;
IC =[0,01; 0,07]; p-value < 0,05) et diminuait significativement avec 1’augmentation de la hauteur
moyenne d’alimentation de I’espéce aviaire (post mean = -0,7; IC = [-1,25; -0,12]; p-value < 0,05).
De méme, selon les modeles linéaires mixtes généralisés MCMC réalisés a partir des estimations de

la partie logistique du modele ZINB, la probabilité que les oiseaux appartiennent au groupe jamais
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infesté tendait a diminuer avec 1’augmentation de la masse moyenne de I’espéce aviaire (post mean
= -0,15; IC = [-0,43; 0,09]; p-value > 0,05) et tendait a augmenter avec la hauteur moyenne
d’alimentation de I’espéce aviaire, bien que les résultats ne soient pas significatifs (post mean = 0,77;
IC =[-0,38; 2,12]; p-value > 0,05).

4. Discussion

Dans ce chapitre, nous nous sommes intéressés a I’une des trois composantes du potentiel de réservoir
des oiseaux en reproduction (production de tiques) en identifiant les principaux facteurs pouvant
influencer leur charge en tiques. Nous avons montré que 1’espéce aviaire influence davantage la
charge en tiques des oiseaux que les conditions environnementales (représentées ici par les variations
interannuelles). A notre connaissance, cette é¢tude est la premiére qui tente de déméler I’influence
relative de 1’année et de I’espece sur la charge en tiques des hotes, bien que I’influence relative de
facteurs environnementaux (mois et site) et intrinséques a 1’hote (4ge et sexe) sur le succes
d’attachement et de gorgement d’adultes D. variabilis sur des ratons laveurs (Procyon lotor) ait été
étudiée par Monello et al. [274]. Nous pouvons donc conclure que, dans ce site spécifique et avec
cette communauté aviaire donnée, la charge en tiques des oiseaux est davantage influencée par leur
composition spécifique de la communauté d’oiseaux que par I’année d’échantillonnage (qui
représente la variation annuelle des conditions environnementales locales). Alors que la charge en
tiques des oiseaux varie peu d'une année a l'autre, comme démontré par Elias et al. et Gryczynska et
al. [258, 259], nos résultats sont cohérents avec une variation interannuelle relativement limitée de la
charge en tiques. La charge en tiques des oiseaux de cette communauté est relativement stable dans
le temps contrairement a son hétérogénéité en fonction des espéces aviaires, et ce dans un contexte
d’échantillonnage temporel large (13 années). Cela peut s’expliquer par une faible variation des
conditions climatiques locales ou de 1’abondance des populations d’hdtes entre années, qui
maintiennent ainsi une densité des tiques a 1’affiit sur la végétation relativement stable dans le temps

et donc une charge en tiques sur les oiseaux relativement stable.

De plus, la charge en tiques des oiseaux varie également en fonction de I’espéce aviaire avec les
oiseaux appartenant a la famille des Turdidae (Merle noir et Grive musicienne), I’ Accenteur mouchet
et le Rossignol philomeéle étant les plus infestées, suivies du Rouge-gorge familier et de la Mésange
charbonniére. Ces espéces ont déja été identifiées comme hotes d’importance pour les tiques [37, 148,

158, 161, 175]. Dans la partie qui suit, nous nous intéressons plus spécifiquement aux résultats bruts
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de la charge en tiques des oiseaux capturés a Sénart et a leur positionnement par rapport a six études
européennes menées en Allemagne [159], Italie [34], Moldavie [275], République Tcheque [157],
Portugal [39] et Suéde [165]. Ces études, qui se sont intéressées a la charge en tiques d’une grande
diversité d’espéces aviaires, ont été menées a des périodes et des sites différents de celui de notre
¢tude. En effet, 1’étude réaliée par Klaus et al. en Allemagne [159] a été réalisée apres la période de
reproduction des oiseaux, de juillet & décembre 2008, et sur toute la période annuelle de 2009 et 2010
dans 21 sites localisés dans six états fédéraux. L’étude conduite par Falchi et al. en Italie [34] a été
réalisée d’avril 2010 a avril 2011 dans une réserve protégée qui présente une végétation similaire a la
forét de Sénart (chénes, chataigniers, tilleuls, ormes, érables, houx) et une communauté d’hotes
composée notamment de sangliers, loups, renards, blaireaux, hérissons, chats sauvages et lievres. La
communauté aviaire est composée de rapaces et de passereaux. L’étude de Morozov et al. en
Moldavie [275], a été conduite dans trois types d’habitats différents : une réserve présentant une
vegeétation dense, un agrosysteme (bordure de plantations) et un milieu buissonnant prés d’habitations
humaines entre mars et novembre de 2012 a 2015, donc pendant la période de reproduction des
oiseaux et apres. L’étude de Dubska et al. en République Tcheque [157] a été réalisée aprés la période
de reproduction des oiseaux, entre fin juillet et fin septembre 2005, dans une zone agricole présentant
une forét mixte avec une végétation composée d’érables, de frénes, de chénes, d’épicéas, de sureaux,
de prunelliers et d’églantiers. L’étude de Norte et al. au Portugal [39] a été menée entre mars 2010 et
mars 2011, dans deux foréts mixtes récréationnelles présentant, pour 1’une, une végétation composée
de frénes, de saules, de peupliers, de chénes, de lauriers, de platanes et pour I’autre le méme type de
végétation mais différant par sa communautés d’hotes (présence de cervidés et de sangliers). Enfin,
I’étude de Wilhemsson et al. en Suéde [165] a été conduite pendant la période de reproduction des
oiseaux (de mi-mars a mi-juin) et aprés celle-ci (de mi-juillet & mi-novembre) en 2009 dans une
réserve présentant différents types de milieux (prairie de rivage, patQres et bois) et des hotes de
paysage agricoles (bovins, ovins) et des daims. D’une maniére générale, les oiseaux capturés a Sénart
avaient une prévalence d’infestation supérieure a ceux capturés en Allemagne, Italie, Moldavie et
Suéde et équivalente aux oiseaux capturés en République Tcheque (Tableau 11). De plus, leurs
abondance et intensité moyennes d’infestation étaient supérieures a celles des oiseaux capturés dans
ces pays a I’exception de I’intensité d’infestation qui étaient équivalente (Tableau 11). Les especes
aviaires tres infestées dans notre étude (Accenteur mouchet, Merle noir, Rouge-gorge familier et
Grive musicienne) avaient des intensités d’infestation supérieures a celles retrouvées en Allemagne
contrairement aux espéces avec des charges en tiques moyennes qui avaient des intensités
d’infestation équivalentes (Bouvreuil pivoine, Mésange charbonnicre et Pouillot véloce) ou inférieure
pour la Fauvette a téte noire (Tableau 11). La plus grande infestation des especes trés chargées a
Sénart par rapport a celles capturées en Allemagne peut s’expliquer par le fait que la capture de ces

96



derniéres a été réalisée de juillet 2008 a décembre 2010, soit pendant et apres la période d’activité des
tiques majoritaires en Europe (l. ricinus) contrairement a notre étude qui a été réalisée au printemps
uniquement et pendant la période de reproduction des oiseaux qui implique une forte exposition aux
tiques du fait de leur comportement actif dans la recherche de nourriture. Cela peut également
s’expliquer par la différence de milicux entre ces études. De plus, la majorité des especes étudiées
dans la forét de Sénart (Fauvette a téte noire, Grive musicienne, Merle noir, Mésange bleue, Mésange
nonnette, Mésange charbonniere, Rouge-gorge familier) avaient des charges en tiques supérieures ou
similaires a celles retrouvees sur les mémes espéces en lItalie et Moldavie (Tableau 11). Ces résultats
peuvent s’expliquer par le fait que les études réalisées dans ces deux pays ont été menées sur de
longues périodes intégrant le printemps et dans des réserves naturelles (pour certains sites), ces
périodes et milieux se rapprochant donc de ceux de notre étude. De plus, la Fauvette a téte noire, la
Grive musicienne, la Mésange a longue queue, la Mésange nonnette, le Pouillot véloce et le Rouge-
gorge familier étaient plus infestés dans la forét de Sénart que ceux capturés en République Tcheque
contrairement au Merle noir qui possédait une intensité et une abondance d’infestation inférieures a
celles des Merles noirs capturés a Sénart, bien que sa prévalence d’infestation soit similaire (Tableau
11). Ces différences peuvent s’expliquer par la période de capture des oiseaux réalisée apres la période
de reproduction en République Tcheque (juillet a septembre) et donc lorsque les tiques sont moins
actives et les oiseaux moins sédentaires. Cependant cette hypothése n’est pas confirmée pour les
autres especes et, de maniére intéressante, I’ Accenteur mouchet, le Bouvreuil pivoine, la Fauvette des
jardins, la Mésange bleue et la Mésange charbonniére possédaient des charges en tiques similaires a
celles trouvées dans la forét de Sénart pour ces mémes espéces (Tableau 11). De plus, la majorité des
espéces capturées en forét de Sénart (Accenteur mouchet, Fauvette a téte noire, Fauvette des jardins,
Grive musicienne, Merle noir, Mésange a longue queue, Mésange charbonniére, Pouillot véloce et
Rouge-gorge familier) étaient plus infestées que les oiseaux capturés au Portugal (Tableau 11) bien
que les milieux soient similaires (foréts mixtes). L’étude réalisée au Portugal a été menée de mars
2010 a mars 2011, soit pendant et apres le pic d’activité des tiques (et la reproduction des oiseaux),
pouvant ainsi diminuer la charge en tiques moyenne annuelle des oiseaux. Il est également possible
que la densité des tiques cette année au Portugal ait été faible, diminuant ainsi la charge en tiques des
oiseaux. Il est a noter que la Mésange bleue a Sénart avait une intensité moyenne d’infestation
inférieure a celle du Portugal bien que sa prévalence d’infestation était similaire (Tableau 11). Nous
pouvons donc supposer que les individus de cette espece sont exposes aux tiques de la méme maniere
entre les deux sites, mais que les individus infestés sont moins chargés en tiques a Sénart que dans le
site portuguais. Enfin, toutes les especes aviaires capturées dans notre étude avaient des charges en
tiques supérieures ou similaires a celles des oiseaux capturés en Suéde (Tableau 11). Ceci peut
s’expliquer par le fait que 1’étude réalisée en Sucde a capturé les oiseaux au printemps (mi-mars a
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mi-juin) et a I’automne (mi-juillet & mi-novembre), donc lors des deux pics d’activité des tiques (I.
ricinus), pendant et aprés la reproduction des oiseaux. Il est possible que la charge en tiques automnale
des oiseaux ait pu pondérer négativement celle du printemps contrairement a I’¢tude de Sénart qui a
été réalisée uniguement pendant le pic d’activité maximal des tiques (printemps) et pendant une
période de reproduction des oiseaux, période de forte exposition aux tiques du fait du comportement

actif des hotes aviaires dans la recherche de nourriture pour les oisillons.
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six études menées en Allemagne, Italie, Moldavie, République Tcheque, Portugal et Suede.

Tableau 11 : Prévalence d’infestation, abondance et intensité moyennes d’infestation des 13 espéces capturées dans la forét de Sénart et lors de

Pays France Allemagne Italie Moldavie République Portugal Suéde
Espéce (Sénart) [159] [34] [275] Tchéque [39] [165]
[157]
Prev : 96,4% Prev : 90,9% Prev : 0% Prev : 36%
Accenteur mouchet | Ab:9,3 - - Ab:75 Ab:05
Int: 9,6 Int: 6,4 Int: 8,2 Int: NA Int:1,5
Prev : 41,8%, Prev : 44,4% Prev : 0%
Bouvreuil pivoine | Ab: 1,3 - - Ab: 0,7 - Ab:0
Int: 3,1 Int: 3,1 Int:1,5 Int : NA
. Prev : 42% Prev: 7,7% Prev:20% | Prev: 35,3% Prev : 2,8% Prev : 6,9%
Fauvette a téte
) Ab: 3,4 Ab:0,1 Ab:0,2 Ab:0,9 Ab:0,1
noire
Int:1,4 Int: 2,3 Int:1,5 Int:1 Int:2,4 Int: 3,8 Int:1
Prev : 15,4% Prev : 6,3% Prev : 0% Prev : 0%
Fauvette des
o Ab:0,2 - - - Ab:0,1 Ab:0
jardins
Int:1,2 Int:1 Int : NA Int : NA
Prev : 100% Prev : 0% Prev:18% | Prev: 77,4% Prev:21,1% | Prev: 15%
Grive musicienne | Ab:7,9 Ab: 0 Ab:0,6 Ab:5 Ab:04
Int:7,9 Int: 3,3 Int: NA* Int: 3,2 Int: 6,4 Int: 3,7 Int: 2,4
Prev : 100% Prev:89,7% | Prev:59% | Prev: 90,3% Prev : 55,8% | Prev : 45%
Merle noir Ab: 9.3 Ab:9 Ab:272 Ab: 18,7 Ab:1
Int:9,3 Int:5,6 Int: 10 Int: 3,8 Int: 20,7 Iint:11,1 Int:2,3

99




Prev : 4,4% Prev : 0% Prev : 0%
Mésange a longue
Ab:0,1 - - - Ab:0 -
queue
Int:1,2 Int: NA Int : NA
Prev: 11% Prev: 13,8% Prev : 10,3% Prev:13,3% | Prev:6,9%
Mésange bleue Ab:0,1 - Ab:0,2 - Ab:0,1 Ab:0,1
Int:1,1 Int:1,5 Int: 0,8 Int:2,5 Int:1,6
M Prev : 52,1% Prev : 50% Prev : 5% Prev : 58% Prev:21,2% | Prev:6.8%
ésange
g_ Ab: 2,6 Ab:1,6 Ab:0,3 Ab:25 Ab:0,2
charbonniére
Int:5 Int:5,1 Int: 3,3 Int:6 Int: 4,4 Int:1,4 Int: 2,7
Prev : 24,1% Prev : 0% Prev : 14,3%
Mésange nonnette | Ab: 0,4 - Ab: 0 - Ab:0,1 - -
Int:1,5 Int: NA* Int:1
Prev : 24,8% Prev : 9,5% Prev : 0% Prev : 3,8%
Pouillot véloce Ab:0/4 - - Ab:0,1 Ab:0
Int:1,6 Int:1,1 Int:1,3 Int: NA Int: 0
Prev : 78,4%
Rossignol philomeéle | Ab: 5,3 - - - - - -
Int: 6,7
Prev : 89,2% Prev : 25% Prev : 8% Prev : 47,2% Prev :39,6% | Prev: 24%
Rouge-gorge
Ab:55 Ab:1 Ab:0,1 Ab:14 Ab:04
familier
Int:6,1 Int: 3,6 Int: 3,8 Int:1 Int:3 Int:5 Int:1,7
Prev:53,4% | Prev: 3,01% Prev: 35,4% | Prev:35% | Prev:51,8% Prev : 15,6%
Total Ab:3 Ab:21 Ab:0,6 Ab:51 - Ab:0,3
Int:5,7 Int: 4 Int: 6 Int: 2,8 Int:2,1 Int:1,8

* 1 seul individu capturé
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Les différences interspecifiques des charges en tiques des oiseaux peuvent s’expliquer par les
caractéristiques spécifiques de ces derniers comme leur hauteur moyenne d’alimentation : les especes
aviaires cherchant leur nourriture dans les strates inférieures de la végétation étant plus infestées que
les autres comme cela a déja été demontre [37, 159, 167]. De plus, la condition corporelle des especes
aviaires (notamment leur masse moyenne) est également un trait spécifique pouvant influencer la
charge en tiques des oiseaux : les espéces les plus lourdes étant les plus infestées, comme cela a déja
été confirmé par Marsot et al. et Ooreebek et al. [37, 250] pour les oiseaux et par Dallas et al.,
Harrison et al. et Kiffner et al. [248, 249, 251] pour les mammiferes comme les rongeurs. Ceci peut
s’expliquer par le fait que les animaux les plus lourds sont également les plus grands [276], et

exposent donc une surface de peau plus importante permettant 1’attachement des tiques [37].

Enfin, en tenant compte du fait que les oiseaux juvéniles ne présentent pas de dimorphisme sexuel,
phénotypique ou comportemental, nous avons mis en évidence un effet individuel de 1’dge sur la
charge en tiques des oiseaux, avec les males et femelles adultes moins infestés que les juvéniles. Cet
effet est cohérent avec les résultats démontrés par Butler et al. [277], chez les rongeurs et par Heylen
et al. [166] chez la Mésange charbonniere pour les femelles mais pas pour les males. En effet, ces
deux études ont montré que la charge en tiques des Mésanges charbonnieres et des petits mammiferes
diminuait avec 1’age chez les femelles et augmentait avec 1’age chez les males. La plus grande charge
en tiques des juvéniles peut s’expliquer par leur plus faible immunité ou par leur comportement lors
de la recherche de nourriture [277]. Cependant, 1’effet de 1’age sur la charge en tiques des oiseaux
n’est pas unanime dans la littérature scientifique. Par exemple, Grégoire et al. [193] ont montré que
les oisillons Merles noirs ont une charge en tiques plus faible que les juvéniles, les oiseaux agés d’un
an et que les adultes pendant la période de reproduction et Gryczynska et al. [252] ont montré que les
juvéniles Pinsons des arbres sont moins infestés par les tiques que les adultes pendant la période de
reproduction mais que cet effet n’est pas significatif lors de la période post-reproduction. Au
contraire, Scharf et al. [253] ont montré que les oiseaux nés I’année en cours sont plus infestés que
les adultes, toutes especes confondues. D’autres études n’ont pas trouvé d’effet significatif de 1’age
sur la charge en tique des oiseaux, toutes especes confondues, pendant leur période de reproduction
[37] ou post-reproductive [157, 159, 188]. Il semble donc que ’effet individuel de I’age sur la charge
en tiques des oiseaux soit fortement influencé par la période de vie des oiseaux et de 1’espece aviaire
considérée. Enfin, nous n’avons montré aucune différence significative de la charge en tiques des
oiseaux en fonction du sexe, toutes espéces confondues, comme confirme par Marsot et al. [37] et
Scharf et al. [253]. Davantage de recherches sont nécéssaires afin de mettre en évidence un éventuel
effet du sexe sur la charge en tiques des oiseaux notamment en testant I’interaction avec 1’espéce. En
effet, par exemple, il a été montré par Ciebiera et al. que les méles Merles noirs étaient plus infestés

que les femelles [167] contrairement a Grégoire et al. et Gryczynska et al. [193, 259] qui n’ont montré
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aucune différence significative chez cette espéce. De méme, aucune différence d’infestation par les
tiques en fonction du sexe n’a été montrée chez le Pinson des arbres [252]. Ces analyses seraient a

approndir chez chaque espece etudiée dans la forét de Sénart.

L’étude présentée dans ce chapitre a montré que la charge en tiques des oiseaux de la communauté
¢tudiée dans la forét de Sénart est davantage influencée par I’espéce aviaire que par 1’année
(indicateur des conditions environnementales). La différence des charges en tiques observée entre les
espéces aviaires s’explique par les caractéristiques spécifiques des oiseaux et notamment, par leur
utilisation verticale de 1’espace (hauteur d’alimentation). Lors de leur période de reproduction, les
oiseaux passent également du temps dans et a proximité de leur nid, I’emplacement de celui-Ci
pouvant alors conditonner leur infestation par les tiques. L’étude conduite par Marsot et al. [37] sur
20 especes aviaires dans la forét de Sénart n’a montré aucune influence significative de la hauteur du
nid sur leur charge en tiques. Pour une meilleure compréhension des mécanismes impliqués, la
hauteur de I’emplacement du nid devrait étre associée au type de nid. En effet, certaines especes
aviaires sont cavernicoles, nichant dans des cavités, et peuvent étre exposées a d’autres espéces de
tiques (I. arboricola notamment), cela pouvant alors biaiser les analyses statistiques qui consideérent
uniquement la hauteur du nid. L’étude réalisée dans ce chapitre serait a compléter, d’une part, par la
collecte et I’identification des espéces de tiques portées par les oiseaux cavernicoles a Sénart, et

d’autre part, par une analyse testant I’influence du type de nid sur la charge en tiques des oiseaux.

D’autre part, I’étude de I’influence du statut de migration de ces espéces aviaires (sédentaire ou
migratrice courte distance versus migratrice au sud du Sahel africain) nous apporterait davantage
d’informations sur les traits spécifiques pouvant influencer la charge en tiques des oiseaux. Afin
d’établir une éventuelle relation entre le statut de migration et 1’infestation par les tiques des especes
aviaires, les analyses devraient étre conduites lors d’une période de sédentarité des oiseaux (période
de reproduction) afin de ne pas confondre les charges en tiques provenant de la migration et celles
acquises localement. En effet, I’immunité des oiseaux peut étre liée a leur statut de migration [278]
et deux hypothéses peuvent étre émises. D’une part, nous pouvons supposer que les especes
migratrices longue distance présentent des charges en tiques supérieures aux especes sédentaires ou
migratrices courte distance car allouant plus d’énergie a la migration et donc moins a I’immunité. De
plus, cela pourrait également étre expliqué par le fait celles-ci sont exposées a des espéces de tiques
différentes tout au long de leur migration pouvant diminuer la spécificité leur réponse immunitaire
contre les espéces de tiques présentes dans leur aire de reproduction. A 1’inverse, il est possible que
I’exposition des espeéces migratrices longue distance a différentes especes de tiques augmente leur
immunité et conduise a une infestation par les tiques plus faible que les especes résidentes ou

migratrices courte distance. Peu d’études se sont intéressées a 1’influence du statut de migration des
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especes aviaires sur leur charge en tiques pendant la reproduction des oiseaux. Une étude, conduite
dans deux foréts de chénes en Californie entre février et juin 2012 et 2014, soit avant et pendant la
période de reproduction des oiseaux, a montré que les especes migratrices présentaient des
prévalences et des intensités d’infestation supérieures aux especes non migratrices [188], confirmant
notre premiére hypothése. Dans la communauté aviaire étudiée a Sénart, seules deux des 13 especes
sont migratrices longue distance (le Rossignol philoméle et la Fauvette des jardins), les autres étant
sédentaires ou migratrices courte distance. L’échantillon d’espéces étudiées serait a compléter par
I’étude d’autre sites francais afin de tester si le statut de migration des espéces aviaires influence leur

infestation par les tiques pendant la période de reproduction.

Nous avons également montré dans ce chapitre que les caractéristiques individuelles des oiseaux
peuvent influencer leur infestation par les tiques, notamment leur catégorie sexe/age. L’étude de
I’effet des caractéristiques individuelles des oiseaux en reproduction a Sénart serait a compléter par
I’analyse de I’influence de leur comportement individuel sur leur charge en tiques afin d’identifier
d’autres facteurs pouvant déterminer I’infestation des oiseaux par les tiques pendant cette période.
Par exemple, il a été montré par Rollins et al. [257] que le comportement exploratoire dans la
recherche de nourriture pouvait influencer la prévalence d’infestation des Mésanges charbonniéres,
les individus les plus téméraires étant plus infestés que les autres. La période de reproduction des
oiseaux suscitant un comportement exploratoire actif dans la recherche de nourriture pour subvenir
aux besoins des oisillons, I’influence de ce type de comportement réalisé par oiseaux de la
communauté de Sénart sur leur charge en tiques serait a analyser afin d’approfondir noétre
compréhension des intéractions tiques-hotes aviaires pendant cette période. La faisabilité sur le terrain
de telles analyses semble difficile a mettre en ceuvre et pourrait donc €tre limité a certaines especes

aviaires (mésanges).

De plus, I’objectif de cette étude était d’identifier la part relative de I’influence de 1’espéce aviaire et
de la fluctuation interannuelle des conditions environnementales locales sur la charge en tiques des
oiseaux afin, ensuite, d’approfondir la compréhension des mécanismes expliquant le facteur
prépondérant. Les analyses ayant montré que la charge en tiques des hotes aviaires était davantage
influencée par leur espéce, nous avons donc identifié les traits spécifiques des oiseaux pouvant
expliquer leur infestation par les tiques. Afin d’obtenir une compréhension globale des facteurs qui
déterminent la charge en tiques des oiseaux dans la forét de Sénart pendant leur période de
reproduction, 1’analyse des caractéristiques environnementales pouvant influencer cette charge est
nécessaire, notamment par 1’étude de la variation interannuelle des conditions météorologiques
(temperature, humidité) et de I’abondance des autres hotes présents a Sénart (rongeurs : Campagnol

roussatre, Mulot sylvestre et ongulés : Chevreuil européen).
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Enfin, cette étude s’est intéressée aux déterminants de la charge en tiques des oiseaux dans un site
spécifique et sur une communauté aviaire donnée. Elle sera complétée par ’analyse d’autres sites
frangais, contrastés en communautés aviaires et en habitats présentant des patrons différents de type
de végétation, de conditions météorologiques et de présence/abondance des autres hotes (ongulés
notamment). Deux résultats seront issus de ce travail. D’une part, cela permettra de caractériser les
variations de la charge en tiques des oiseaux en fonction des sites et des habitats afin d’identifier les
localités dans lesquelles les oiseaux nourrissent le plus les tiques et participent ainsi a leur production
dans le milieu. D’autre part, nous pourrons analyser 1’influence relative de I’espéce aviaire et de
I’habitat sur la charge en tiques des oiseaux afin d’étudier si les mécanismes observés a Sénart sont
valables dans d’autres sites et types d habitat. En effet, si la charge en tiques des oiseaux est davantage
influencée par I’espéce aviaire, nous pourrions en déduire que les espéces aviaires les plus infestées
seront toujours les mémes relativement les unes aux autres, quelque soit le type d’habitat et la
disponibilité en tiques du milieu. Ainsi, leur réle dans le nourrissage des tiques sera appréhendé
principalement par la composition spécifique de la communauté aviaire présente sur le site et donc
de I’abondance de chaque espece dans cet habitat. A ’inverse, si la charge en tiques des oiseaux est
davantage influencée par 1’habitat, nous devrons caractériser le réle des oiseaux dans le nourrissage
des tiques principalement en fonction des conditions environnementales de cet habitat et celles-ci
devront étre étudiées afin de comprendre comment elles influencent la charge en tiques des oiseaux.
Nous pourrons en déduire que les charges en tiques des espéces aviaires dans plusieurs sites
présentant les mémes conditions environnementales seront similaires. 1l est important de considérer
la maniére de caractériser I’habitat pour une bonne compréhension de ces résultats. En effet, celui-ci
peut étre décrit, d’une part, par la structure et le type de végétation qui déterminent les ressources
pour les oiseaux et conditionnent ainsi la composition spécifique de la communauté aviaire. Dans ce
contexte, I’étude de la part relative de 1’habitat et de I’espece aviaire sur la charge en tiques des
oiseaux nous permettrait uniquement d’observer la variation de 1’infestation des especes généralistes
(présentes dans tous les types de milieux) en fonction de la végétation et donc de la stabilité de leur
rang de charge en tiques entre les sites, les autres espéces étant intrinséquement liées au type d’habitat.
D’autre part, I’habitat peut étre caractérisé par la présence et I’abondance des ongulés, conditionnées
par la fragmentation de 1’habitat et les activités humaines et qui influencent la disponibilité en tiques
sur la végétation. Contrairement au type de végeétation, la composition spécifique des communautés
aviaires est davantage independante de 1’abondance des ongulés, et n’est donc pas liée
intrinséquement a 1’habitat si celui-ci est uniquement caractérisé par la présence de ces hotes. Ainsi,
la caractérisation de 1’habitat par ’abondance des ongulés afin d’étudier la part relative de I’espece
aviaire et de I’habitat sur la charge en tiques des oiseaux nous permettrait de savoir si le réle des hétes
aviaires dans le nourrissage des tiques est davantage influencé par la composition specifique de la
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communauté aviaire (a la fois pour les généralistes et non généralistes) et donc indépendemment des

conditions du site, ou bien de la disponibilité en tiques dans le milieu.

Dans ce chapitre, nous avons montré que la charge en tiques (paramétre composant la production de
tiques) de la communauté d’oiseaux en reproduction dans la forét de Sénart est davantage influencée
par I’espéce aviaire que par les variations entre annees des conditions environnementales locales avec
le Merle noir, la Grive musicinne, le Rossignol philoméle et I’ Accenteur mouchet étant les espéces
les plus infestées de la communauté aviaire étudiée. Dans le chapitre suivant, nous chercherons a
identifier les especes d’oiseaux qui participent le plus au nourrissage local des tiques sur ce méme

site de reproduction.
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CHAPITRE 11l : INDICATEUR DE LA PRODUCTION LOCALE DE TIQUES PAR LES
OISEAUX EN PERIODE DE REPRODUCTION

Ce chapitre s’intéresse a la contribution relative des 13 especes aviaires de la communauté de Sénart
(étudiées dans le chapitre 2) dans la production locale des tiques par la construction d’un indice de
nourrissage local des tiques.

1. Contexte et objectifs

Comme présenté précédemment (Introduction - Partie 1), le potentiel de réservoir d’une population
d’une espéce hote dépend de sa production de tiques, de sa compétence de réservoir réalisee et de sa
densité dans le milieu. Afin de caractériser le potentiel de réservoir hote des oiseaux en période de
reproduction dans la circulation des bactéries responsables de la maladie de Lyme, nous nous sommes
tout d’abord intéressés a la production de tiques par espéce aviaire en étudiant leur charge en tigues.
L’objectif de ce présent chapitre était alors de construire un indicateur de la production de tiques par
les espéces aviaires en période de reproduction afin de caractériser la contribution relative des
différentes espéces d’oiseaux dans le nourrissage local des tiques dans le milieu. En plus de la charge
en tiques, la densité des populations d’hotes dans le milieu est également une composante importante
a considérer, pouvant accentuer ou, au contraire, atténuer le role d’une population dans la production
locale de tiques. En effet, une espéce hote participant faiblement au nourrissage de tiques (charge en
tiques faible) mais avec une forte densité peut produire davantage de tiques dans le milieu qu’une
population avec de tres fortes charges en tiques mais une densité trés faible. De ce fait, la densité des
13 espéces aviaires de la communauté de la forét de Sénart, étudiées dans le chapitre 2 de ce
manuscrit, a été estimée afin de décrire le nombre de tiques nourries par les espéces de la communauté
d’oiseaux locale. Pour ce faire, un indice de nourrissage local de tiques par les oiseaux a été construit
en considerant la charge en tiques moyenne et la densité des espéces aviaires. Les autres paramétres
définissant la production de tiques par les hotes (succeés de repas, succes de mue et survie des tiques)
n’ont pas été intégrés a I’estimation de 1’indice de nourrissage local de tiques, ces derniers étant
beaucoup moins étudiés dans la littérature que la charge en tiques et pour lesquels nous ne possédions
donc pas assez d’informations pour les évaluer pour chaque espece d’oiseau sur le terrain ou en

laboratoire [27].
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2. Matériel et méthode

a. Densité annuelle des espeéces aviaires en reproduction dans la forét de Sénart

Le nombre d’oiseaux (adultes et juvéniles) de chaque espéce pour chaque année a été estimé a partir
de toutes les captures d’oiseaux réalisées dans la forét de Sénart entre 2007 et 2019 (pas uniquement
les captures pour lesquelles les tiques ont été comptées). Le protocole mis en place a Sénart est défini
par la capture, le marquage et la recapture d’individus au filet (14 filets) lors de sessions primaires
correspondant a cinq matinées par an, environ tous les 15 jours entre mai et juillet, chaque année. La
population d’oiseaux est ‘ouverte’ (i.e. existence de mouvements d’entrée et de sortie des oiseaux
entre deux sessions primaires de capture), mais le nombre de recaptures entre deux sessions primaires
était trop faible pour employer un modele spatialement explicite de capture recapture pour population
ouverte (openCR). Le nombre de recaptures étant régulier, bien que faible, pendant une méme session
primaire (une matinée), et les populations pouvant étre considérées comme fermées sur ce pas de
temps, nous avons utilisé un modele de capture-recapture spatialisé (modéle secr : « spatially explicit
capture-recapture model ») nous permettant d’estimer la densité des 13 espéces d’oiseaux (par
hectare) a chaque session, en prenant en compte la probabilit¢ de capture et 1’amplitude de
mouvement des oiseaux (en utilisant la fonction secr.fit du package secr dans R). Afin d’estimer la
survie locale entre chacunes des cing sessions printanniéres, un modeéle « Cormack-Jolly-Seber »
(CJS) a été utilisé afin d’estimer la probabilité de survie de chaque espéce prenant en compte la
probabilité de capture lors d’une session (en utilisant la fonction openCR.fit du package OpenCR
dans R). A partir de I’estimation des densités obtenues pour chaque session, nous avons calculé la
densité annuelle de chaque espéce aviaire en déterminant le nombre de nouveaux individus entrant
dans I’aire d’étude a chaque session (i.e. les individus absents a la session précédente). Pour ce faire,
nous avons tout d’abord défini les valeurs des densités non estimées pour chaque espece pour les
sessions lors desquelles les oiseaux n’avaient pas été capturés (12,5% des sessions pour toutes les
especes), comme expliqué ci-aprés. Si le nombre d’oiseaux capturés lors de la premicre session de
I’année (session 1) était nul, la densité de cette session équivalait a la densité des oiseaux estimée a
partir du nombre de captures a la session suivante. De méme, si le nombre d’oiseaux capturés lors de
la derniere session (session 5) était nul, la densité de cette session équivalait a la densité des oiseaux
estimee a partir du nombre de captures de la session précédente. Enfin, si aucun oiseau n’était capturé
lors des sessions 2,3 et/ou 4, la densité indiquée a ces sessions équivalait a la moyenne des densités
des sessions précédente et suivante. A partir des valeurs des densités de chaque espece pour chagque

session, la densité totale des espéces aviaires a été calculée pour chaque année (D) par : D = Densité
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session 1 + 2.5 Densité des nouveaux individussessjon ;. L€ NOmbre de nouveaux individus a chaque
session a été calculé comme expliqué ci-apres. Si Dsession n+1 < Dsession n * Phisession n, 1€ Nnombre de
nouveaux individus de la session n a la session n+1 était de 0 et Si Dsession n+1 > Dsession n * Phisession n,
le nombre de nouveaux individus entre la session n et la session n+1 était défini par : Dnouveaux individus

. - . . * 1 .
session n+1 — DSGSSIOH n+l - DSESSIOH n phISESSIOH n.

b. Construction de I’indice de nourrissage local de tiques par espéce aviaire et par année

Afin de définir la contribution relative de chaque espéce d’oiseaux a la production locale de tiques,
nous avons calculé un indice de nourrissage local de tiques par année et par espéce aviaire (basé sur
ceux développé par Kesing et al. et Marsot et al. [37, 246]) en prenant en compte la charge en tiques

moyenne et la densité estimée des oiseaux :

Indicateur du nourrissage local de tiques ¢spece i année j

Charge en tiques moyenne,spsce i,année j X Densitéospece i,année j

N . .y 7
i=, Charge en tiques moyennecspece i année j X Densité ospace i année j

3. Résultats

a. Estimation de la densité annuelle des espéces aviaires en reproduction dans la forét de
Sénart

Concernant les densités estimées des oiseaux, la communauté aviaire locale en période de
reproduction dans la forét de Sénart était dominée par la Fauvette a téte noire avec en moyenne 25,7
individus par hectare et par an et représentant en moyenne 22,8% des oiseaux. Les autres espéeces les
plus abondantes étaient le Pouillot véloce, la Mésange bleue et le Rouge-gorge familier, avec
respectivement en moyenne 15,1, 13,9 et 11 oiseaux par hectare et par an et représentant en moyenne
13%, 11,2% et 10,1% des oiseaux (Annexe 6). Au contraire, les especes les moins abondantes de
cette communauté au cours du temps étaient la Fauvette des jardins et la Mésange nonnette avec
respectivement en moyenne 1,2 et 2,3 individus par hectare et par an et représentant en moyenne 1%

et 1,9% des oiseaux (Figure 19B).
108



b. Indice de nourrissage local de tiques par espéce aviaire et par annee

Concernant 1’indice local de nourrissage des tiques, le Merle noir (en moyenne 23,8% des tiques
nourries), le Rougegorge familier (en moyenne 20,1% des tiques nourries), I’ Accenteur mouchet (en
moyenne 14,2% des tiques nourries), la Grive musicienne (en moyenne 12,3% des tiques nourries),
la Fauvette a téte noire (en moyenne 11,1% des tiques nourries), la Mésange charbonniére (en
moyenne 7,1% des tiques nourries) et le Rossignol philoméle (en moyenne 7,2% des tiques nourries)
figuraient parmi les quatre especes nourrissant le plus de tiques entre 2007 et 2019. 1l est a noter que
la contribution relative des espéces dans le nourrissage local des tiques différait d’une année a I’autre,
suggérant une importance des variations entre année. En effet, d’aprés 1’étude des rangs des 13
especes ¢étudiées (le rang 1 correspondant a I’espece participant le plus au nourrissage local des
tiques), le rang du Rouge-gorge familier variait de 1 a 4 au cours du temps (rang moyen = 2,4), celui
du Merle noir variait de 1 a 8 (rang moyen = 2,9), celui de 1’ Accenteur mouchet variait de 2 a 6 (rang
moyen = 3,3) et celui de la Grive musicienne variait de 1 a 7 (rang moyen = 4,2), celui de la Fauvette
a téte noire de 1 a 7 (rang moyen = 4,4), celui de la Mésange charbonniere de 1 a 9 (rang moyen =
5,9) et celui du Rossignol philomeéle de 3 a 11 (rang moyen = 6,1). Le Rouge-gorge familier, le Merle
noir, I’ Accenteur mouchet et la Grive musicienne étaient les espéces aviaires qui avaient le rdle dans
le nourrissage de tiques le plus régulierement important au cours du temps (Figure 19C, Annexe 6).
La Fauvette des jardins (en moyenne 0% des tiques nourries, rang moyen = 11), la Mésange a longue
queue (en moyenne 0,2% des tiques nourries, rang moyen = 11), la Mésange nonnette (en moyenne
0,2% des tiques nourries, rang moyen = 10,9), la Mésange bleue (en moyenne 0,5% des tiques
nourries, rang moyen = 10,1) et le Bouvreuil pivoine (en moyenne 1,6% des tiques nourries, rang
moyen = 8,9) étaient les espéces aviaires qui participaient le moins au nourrissage local de tiques au

cours du temps (Figure 19C, Annexe 6).
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Figure 19 : Variations interannuelles et interspécifiques de la charge en tiques moyenne des oiseaux (A), de la densité estimée des oiseaux (B),

de ’indice de nourrissage local des tiques par les oiseaux (C) et du nombre de tiques nourries par les oiseaux (D).

Les especes d’oiseaux sont classées dans [’ordre croissant de [’indice de nourrissage local des tiques.
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4. Discussion

Par la construction d’un indicateur de la production locale de tiques par les oiseaux, cette étude nous
a permis d’identifier les especes aviaires qui nourrissent le plus les tiques dans un milieu donné (forét
de Sénart). Cette étude souligne I’importance de tenir compte a la fois du nombre de tiques nourries
par les hotes (charge en tiques) et de leur densité dans le milieu afin d’estimer les contributions
relatives des especes dans le nourrissage local des tiques. En effet, les especes les plus chargées ne
sont pas toujours les plus abondantes et inversement, ce qui influence leur réle dans le nourrissage
local des tiques. Les especes aviaires de la communauté de Sénart étudiées dans ce chapitre peuvent
étre distinguées en trois groupes selon leur role dans le nourrissage local des tiques : les majeures, les
intermédiaires et les négligeables. Les espéces aviaires ayant un réle majeur dans le nourrissage local
des tiques correspondaient aux especes aviaires possédant une charge en tiques élevée et une densité
intermédiaire, comme le Merle noir, la Grive musicienne et 1’Accenteur mouchet (qui étaient
statistiquement plus infestées que le Rouge-gorge familier, rang moyen de charge en tiques
respectivement de 2,5, 3,2 et 1,9 sur 13 espéces), mais avec des densités intermédiaires (rang moyen
respectivement de 6,2, 8,2 et 8,7 sur 13 espéces). De maniére intéressante, le Rouge-gorge familier
était I’espéce aviaire avec le rdle le plus important dans le nourrissage local des tiques au cours du
temps (rang moyen = 2,4) bien que ce ne soit pas I’espéce la plus abondante ni la plus infestée de la
communauté. Son implication dans le nourrissage local des tiques peut s’expliquer par la combinaison
d’une charge en tiques (rang moyen 3,9 sur 13 espéces) et d’une densité (rang moyen de 4,6 sur 13
especes) toutes deux élevées. Les especes aviaires ayant un réle intermédiaire dans le nourrissage
local des tiques étaient les espéces avec une densité et une charge en tiques toutes deux relativement
élevées comme la Mésange charbonniere (rang moyen de la charge en tiques de 6 et rang moyen de
la densité de 6,3 sur 13 especes). Ces premiers résultats suggerent que ’indice de nourrissage local
des tiques construit dans notre étude pour ce site spécifique est davantage influencé par la charge en
tiques des oiseaux que par leur densité dans le milieu. Cependant, la densité des oiseaux peut
¢galement intervenir dans I’indice de nourrissage local des tiques en augmentant le role de certaines
espéces peu infestées mais avec des densités élevées. C’est le cas notamment de la Fauvette a téte
noire qui était I’espece de la communauté aviaire locale de la forét de Sénart la plus abondante au
cours du temps (parmi les especes étudiées, rang moyen de 1,5 sur 13 especes) et I’une des especes
peu infestées (rang moyen de 7 sur 13 especes). Enfin, les espéces aviaires avec un role négligeable
dans le nourrissage local des tiques étaient les espéces avec une forte charge en tiques et une densité
faible comme le Rossignol philomele. Cette espéce s’est démarquée des autres dans les résultats iSSus
des analyses statistiques par sa forte infestation (rang moyen de 4,7 sur 13 especes). En revanche sa

densité était plutot faible (rang moyen de 9 sur les 13 espéces). Les autres espéces aviaires ayant un
111



role négligeable dans le nourrissage local des tiques étaient également les especes avec une charge en
tiques faible et une densité élevée comme le Pouillot véloce, qui était I’une des especes les plus
abondantes de la communauté étudiée (rang moyen de 2,9 sur 13 espéces) mais 1’'une des moins

infestées (rang moyen de 9,1 sur 13 espéces).

Cette étude nous a donc permis d’identifier les espéces aviaires de cette communauté les plus
impliquées dans le nourrissage local des tiques, avec 31% des espéces (Merle noir, Rouge-gorge
familier, Grive musicienne et Accenteur mouchet) nourrissant en moyenne 70% des tiques.
Cependant, elle ne nous a pas permis d’identifier la stase de développement des tiques pour laquelle
les oiseaux participent le plus au nourrissage local des tiques. Selon 1’étude conduite par Marsot et
al.[37] dans le méme site, 22% des tiques portées par les oiseaux etaient des nymphes et 78% étaient
des larves, suggerant que les oiseaux participent davantage a la production de nymphes a I’affiit sur
la végétation. Cela serait a confirmer sur les 13 espéces étudiées dans ce chapitre. Cette étude souligne
¢galement 1’importance de considérer a la fois la charge en tiques et la densité des hotes afin de
comprendre leur contribution dans le nourrissage local des tiques. Cependant, I’indice de nourrissage
des tiques construit dans ce chapitre est uniqguement un indicateur de la production locale des tiques
par les oiseaux. Il serait essentiel d’intégrer les autres paramétres définissant la production de tiques
par les hotes (succes de repas, le succés de mue et la survie des tiques sur I’hdte et dans
I’environnement) [27]. Seule la combinaison de tous ces paramétres nous permettrait de caractériser
la production réelle de tiques par les oiseaux dans ce milieu. De plus, nous nous sommes
principalement intéressés aux variationx de 1’indice de nourrissage de tiques en fonction des especes
aviaires, la charge en tiques des oiseaux étant davantage influencée par leur espéce que par les
variations internanuelles (Chapitre 2). L’analyse des variations interannuelles de cet indice nous
permettrait d’aller plus loin dans notre compréhension des facteurs environnementaux pouvant
potentiellement influencer le réle des oiseaux dans le nourrissage local des tiques. Enfin, cette analyse
serait & compléter par des études réalisées dans d’autres sites contrastés en communautés aviaires et
en habitats afin d’identifier les localités dans lesquelles les oiseaux participent le plus a la production

de tiques dans le milieu.
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DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES

1. Que savons-nous du potentiel de réservoir héte des oiseaux en reproduction dans la
circulation des Bbsl en France a I’issue de ce travail ? Comment approfondir les recherches

pour le caractériser ?

Premierement, le travail réalisé au cours de ce doctorat nous a permis d’identifier les agents
pathogenes présents chez les larves portées par une grande diversité d’espéces aviaires lors de leur
période de reproduction en France et les espéces d’oiseaux possédant les plus fortes prévalences
d’infection. Le genre de bactéries Bbsl était le plus prévalent et les oiseaux appartenant a la famille
des Turdidae (Merle noir et Grive musicienne) ainsi que le Troglodyte mignon et le Pipit des arbres
se démarquaient des autres espéces par leur prévalence d’infection des larves gorgées en Bbsl élevée
(Chapitre 1). Les informations obtenues par cette étude nous apportent des premiers éléments sur les
espéces aviaires potentiellement impliquées dans la dynamique locale de Bbsl, en particulier de B.
garinii, espece d’intérét médical en santé humaine car pouvant provoquer des neuroborrélioses [36],
suivi de B. valaisiana, potenticllement pathogéne pour I’humain [9]. Ces analyses seraient a
approfondir afin d’identifier avec plus de certitudes les espéces aviaires capables d’infecter les tiques
en B. garinii et B. valaisiana pendant leur repas sanguin. En effet, du fait que la transmission
transovarienne des bactéries Bbsl soit le plus souvent négligeable [38], et que les larves sont donc
considérées naives pour cet agent pathogéne, le taux d’infection des larves gorgées pour une espece
de Bbsl peut étre utilisé comme indicateur de la compétence de réservoir réalisée de 1’oiseau pour
cette espéce d’agent pathogeéne (sans distinction de la transmission systémique par 1’oiseau et non
systémique par co-repas). Ainsi, si une larve est trouvée infectée sur un oiseau, nous pouvons
supposer que 1’oiseau a probablement infecté la larve pendant son repas sanguin. Une larve gorgée
infectée peut donc donner des indications sur la compétence de réservoir réalisée de 1’0iseau et permet
d’identifier les espéces aviaires participant le plus a la production de nymphes infectées. La
transmission transovarienne des bactéries Bbsl, bien que négligeable, peut quelques fois étre plus
élevée et atteindre dans certains cas 9,1% [171], biaisant alors les conclusions sur la compétence de
réservoir réalisée de I’oiseau. Ainsi, considérer qu’un oiseau possédant une larve gorgée infectée en
Bbsl est réservoir compétent pour cet agent pathogéne, pourrait étre source d’erreur notamment
concernant les oiseaux tres infestés, les chances de trouver une larve infectée en Bbsl par transmission
transovarienne augmentant avec I’infestation par les larves. Afin de s’affranchir de I’hypothése de

transmission transovarienne, plusieurs criteres seraient a prendre en compte pour conclure avec
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davantage de certitudes quant a la compétence de réservoir réalisée des especes aviaires pour B.
garinii et B. valaisiana. En effet, nous pourrions considérer que celle-ci est : (i) démontrée si au moins
un individu par espéce aviaire posséde au moins deux larves positives, (ii) incertaine si au moins un
individu par espéce aviaire possede au moins une larve positive et (iii) non démontrée si aucune larve
positive n’est trouvée sur les individus de I’espéce [279]. Une étude complémentaire (travail en cours)
a été réalisée a partir des données collectées dans le cadre du chapitre 1 [279] et a montre que parmi
les espéces aviaires pour lesquelles au moins cing individus ont été collectés, la compétence de
réservoir réalisée pour B. garinii était démontrée pour la Grive musicienne, le Merle noir, le
Troglodyte mignon et le Pipit des arbres et qu’elle était incertaine pour la Mésange charbonniére, le
Rouge-gorge familier, la Fauvette a téte noire, le Rossignol philomele, le Pouillot veloce et
I’ Accenteur mouchet (Annexe 7). De plus, la compétence de réservoir realisée pour B. valaisiana a
été démontrée pour la Grive musicienne et le Merle noir et était incertaine pour le Troglodyte mignon
et le Pipit des arbres (Annexe 7). Davantage de recherche est nécessaire sur les espéces aviaires pour
lesquelles la compétence de réservoir réalisée n’a pas été démontrée, notamment par la mise en place

d’un effort de collecte des larves gorgées sur plus d’individus.

A présent que I’identification des espéces aviaires capables d’infecter les tiques en B. garinii et B.
valaisiana a été réalisée, la caractérisation des traits spécifiques pouvant expliquer les différences de
compétence de réservoir réalisée entre espéces serait a réaliser afin d’approfondir nos connaissances
des interactions oiseaux-tiques-Bbsl. En effet, I’existence d’un compromis entre les traits d’histoire
de vie des animaux et leurs défenses immunitaires (notamment la compétence de réservoir réaliséee)
a été démontré par Ostfeld et al. [25], montrant que les animaux avec des rythmes de vie rapide
allouent plus d’énergie dans la reproduction et la croissance et moins dans leurs défenses
immunitaires. Par conséquent, celles-ci sont plus susceptibles d’étre infectées et ont une plus grande
compétence de réservoir réalisée que les especes a rythme de vie plus lent. Ces résultats ont été
confirmés par Becker et al. [280] qui ont analysé la compétence de réservoir réalisée en Bbsl de 183
especes d’oiseaux et ont montré que les especes aviaires avec un temps d’incubation des ceufs court
et un age a I’envol faible (caractéristiques d’un rythme de vie rapide) étaient plus compétentes en
Bbsl que les autres espéces. Davantage de recherches sont nécéssaires pour comprendre 1’influence
du rythme de vie sur la compétence de réservoir réalisée en B. garinii et B. valaisiana des espéces

aviaires de notre étude.

Afin d’aller plus loin dans notre compréhension des mécanismes pouvant influencer la compétence
de réservoir réaliée des oiseaux pour Bbsl, ces analyses seraient a compléter par 1’étude de leurs
caractéristiques individuelles comme le sexe et I’age. En effet, Dumas et al. [21] ont montré que, chez

les oiseaux (50 espéces étudiées), la compétence de réservoir réalisée en Bbsl était supérieure chez
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les femelles que chez les males, sans effet de 1’age, contrairement aux souris a pattes blanches pour

lesquelles elle était supérieure chez les males adultes par rapport aux femelles adultes et aux juvéniles.

La compétence vectorielle pour les bactéries B. garinii et B. valaisiana des tiques portées par les
oiseaux est egalement a considérer. En effet, celle-ci a été confirmée pour les bactéries Bbsl (sans
spécificité) et B. garinii dans de nombreuses études pour 1. ricinus [281], espéce de tique
principalement retrouvée sur les oiseaux dans 1’étude présentée dans le chapitre 1. En revanche, la
compétence vectorielle des deux especes de tiques ornithophiles, I. frontalis et I. arboricola,
également trouvees dans notre étude est discutée. En effet, Heylen et al. ont montré que les Bbsl (B.
garinii en particulier) pouvait étre maintenu entre les stases larvaire et nymphale (transmission
transstadiale) par ces deux especes de tiques [106] mais qu’elles n’étaient pas capables d’infecter les
Mésanges charbonnieres avec ces agents pathogenes [133]. Qu’en est-il pour les autres espéces
aviaires ? Davantage de travaux portant sur la compétence vectorielle en B. garinii et B. valaisiana
de ces deux espéces de tiques sont donc nécessaires [281]. De méme, la compétence vectorielle pour
B. garinii et B. valaisiana des autres tiques trouvées en plus petite proportion sur les oiseaux dans
I’étude du chapitre 1 (H. concinna, H. punctata) n’est actuellement pas démontrée [281]. Ces
informations peuvent donc nuancer le réle des oiseaux dans le risque acarologique, les espéces de
tiques infectées par ces derniers n’étant pas toujours capables d’infecter les hotes en B. garinii et B.
valaisiana lors de leurs repas sanguins suivants et pouvant alors devenir un «cul de sac

épidémiologique » des Bbsl en freinant leur circulation dans le milieu.

Il est a noter que la technique permettant d’identifier I’ADN des Bbsl dans les larves gorgeées utilisées
dans cette étude (PCR micro fluidique) ne permet pas de conclure quant a la survie du pathogene a
I’intérieur de la tique aprés infection par 1’oiseau. La mise en culture des Bbsl retrouvées dans les
larves gorgées permettrait de déterminer si les bactéries détectées sont toujours vivantes et actives

dans I’organisme de la tique et pourront étre transmises aux hotes lors de ses prochains repas.

Deuxiémement, le travail réalisé au cours de ce doctorat dans un site localisé en lle-de-France (forét
de Sénart) a permis d’identifier les espéces aviaires les plus infestées par les tiques de la communauté
des 13 espéces étudiée : Merle noir, Accenteur mouchet et Grive musicienne (Chapitre2) et celles
participant le plus au nourrissage local des tiques : Rouge-gorge familier, Merle noir, Accenteur
mouchet et Grive musicienne (Chapitre 3). Ces deux études ont donc apporté des informations sur les
especes aviaires de ce site spécifique et pour cette communauté aviaire donnée, impliquées dans la
production locale des tiques. Afin d’étudier si ces résultats sont observes dans d’autres sites, ce travail
serait a compléter, d’une part, par 1’analyse des charges en tiques de ces especes dans d’autres
localités francaises afin d’identifier si celles-ci sont toujours les plus infestées des communautés

aviaires. Cela permettrait également d’obtenir une valeur moyenne de la charge en tiques de ces
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especes en France afin de caractériser plus globalement leur production de tiques. D’autre part,
I’indice de nourrissage local des tiques serait a construire dans d’autres sites contrastés en
communautés aviaires et en habitats afin d’identifier les localités les plus a risque pour le nourrissage
local des tiques par les oiseaux. Pour aller encore plus loin dans la caractérisation de cet indice, celui-
ci serait a compléter avec les autres parameétres de la production de tiques (succes de repas, succes de
mue et survie des tiques) afin d’obtenir 1’estimation de la production locale de tiques réelle par les
oiseaux (production de tiques x densité). Pour ce faire, des analyses seraient a réaliser en laboratoire,
afin d’estimer ces trois parametres, bien que la mise en place de telles expériences soit difficile a

mettre en ceuvre sur une grande diversité d’espéces aviaires.

Dans une perspective de prévention de la maladie de Lyme, I’indice de nourrissage local des tiques
par les oiseaux devrait étre couplé a leur compétence de réservoir réalisée pour B. garinii
(précédemment définie), afin de caractériser le nombre de tiques nourries et infectées en B. garinii
par les espéces aviaires [27] (indicateur du potentiel de réservoir héte) et donc celles participant le
plus au risque acarologique. De plus, afin d’améliorer I’indicateur du potentiel de réservoir hote des
oiseaux, la compétence de réservoir réalisée définie précédemment (taux infection dans les larves
gorgées collectées sur les oiseaux) pourrait €tre remplacée par le taux d’infection des larves gorgées
collectées sur les oiseaux apres leur mue en nymphe afin d’obtenir la prévalence d’infection en Bbsl
réelle de cette stase et ainsi le risque réel associé a leur présence sur la végétation. En effet, il a été
montré que les prévalences d’infection des tiques pouvaient augmenter aprés leur mue [10, 282]. Cela
nécessiterait un effort de terrain trés important pouvant étre difficile a mettre en pratique, notamment
pour la conservation des larves vivantes apres la collecte et serait alors a réaliser sur un nombre limité
de sites. Cela permettrait d’identifier les espéces aviaires participant le plus a la production de
nymphes infectées a 1’affat sur la végétation, notamment en B. garinii et B. valaisiana. Enfin, I’étude
au laboratoire de la durée d’infectivité des oiseaux serait également a considérer dans 1’estimation du
potentiel de réservoir hote, ce paramétre pouvant relativiser le role de certaines espéces dans le risque
acarologique. En effet, une espéce aviaire avec un potentiel de réservoir hdte important mais étant
capable de garder ’infection que sur une trés courte période de temps produirait moins de tiques
infectées a la fin de la saison de reproduction des oiseaux qu’une espece aviaire avec un potentiel de
réservoir hote plus faible mais étant capable d’infecter les tiques sur de plus longues périodes de

temps.

L’estimation de cet indicateur du potentiel de réservoir hote ainsi défini serait a réaliser, d’une part,
dans la communauté aviaire étudiée dans la forét de Sénart afin d’identifier les espéces participant le
plus au risque acarologique dans ce site. L’indicateur du potentiel de réservoir hote de ces especes

serait ensuite a relativiser avec celui des autres hétes présents dans la forét de Sénart afin de
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caractériser globalement le risque acarologique de ce site et identifier les zones les plus a risque
permettant de réaliser une prévention adaptée pour les promeneurs en les informant. D’autres part,
cet indicateur serait également a caractériser dans des sites contrastés en communautés aviaires
(diversité et abondance spécifiques différentes) et en habitats (disponibilités en tiques différentes di
aux variations du type de végétation, des conditions météorologiques et des abondances des autres
hotes) afin de nous permettre de déterminer les communautés aviaires et les habitats les plus associés
au risque acarologique et ainsi d’identifier les milieux les plus a risque pour la maladie de Lyme en
France. Cet indicateur du potentiel de réservoir héte des oiseaux serait a considérer avec celui des
autres hoétes présents dans le milieu afin d’appréhender globalement le risque acarologique pour
I’humain et identifier les sites dans lesquels il est élevé, permettant de réaliser de nouveau une

prévention adaptée aupres des populations pour limiter ce risque.

Les premiers éléments sur le potentiel de réservoir des hotes aviaires lors de leur période de
reproduction obtenus par ce travail de thése nous permettent de conclure que les oiseaux appartenant
a la famille des Turdidae (Merle noir et Grive musicienne) semblent étre les espéces les plus
impliquées dans la production de tiques infectées en B. garinii et B. valaisiana, nourrissant des
quantités importantes de tiques et participant a leur infection lors du repas sanguin. D’autres espéces
aviaires comme le Rouge-gorge familier, I’ Accenteur mouchet et la Mésange charbonniére semblent
également jouer un réle important dans la production locale de tiques infectées en Bbsl, celles-ci
participant activement au nourrissage local des tiques et portant des larves infectées en B. garinii,

bien que leur compétence de réservoir réalisée pour cette espece soit encore incertaine.

2. Comment le role des oiseaux en reproduction dans le nourrissage et I’infection en Bbsl

des tiques s’inscrit-il par rapport a celui des autres hotes du systéme ?

Au cours de ce travail de doctorat, nous avons montré que le Merle noir, la Grive musicienne, le
Troglodyte mignon et le Pipit des arbres étaient les espéces aviaires qui portaient le plus de larves
gorgées infectées en Bbsl (B. garinii et B. valaisiana principalement) avec des prévalences d’infection
comprises entre 29,4% et 67,4% et des taux d’infection des larves compris entre 22,5% et 67%
(Chapitre 1). De plus, une étude complémentaire [279] a démontré que ces quatre especes aviaires
avaient une compétence de réservoir réalisée confirmée pour B. garinii et que le Merle noir et la Grive
musicienne étaient également réservoirs compétents pour B. valaisiana. Nous pouvons alors nous

demander : comment la compétence de réservoir réalisée de ces espéces aviaires s’inscrit-elle
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relativement par rapport a celles des autres hétes présents dans la forét de Sénart, notamment les
rongeurs et les cervidés ? En effet, les rongeurs comme le Mulot sylvestre, le Mulot a collier (A.
flavicollis) et le Campagnol roussatre sont des especes compétentes pour Bbsl (en particulier B.
afzelii) [57-59] et peuvent avoir, par exemple, des taux d’infection des larves compris respectivement
entre 22,2-37,6%, 21,6-27,4% et 18,6-31,9% et des prévalences d’infection comprises respectivement
entre 33,3-47,6%, 29,4-65% et 38,9-46,4% comme I’ont démontré Pérez et al. [283] dans deux foréts
mixtes en Suisse. Ces taux d’infection des larves sont similaires a ceux du Troglodyte mignon
(22,5%) et du Pipit des arbres (25%) et inférieurs a ceux du Merle noir (67%) et de la Grive
musicienne (60,9%). Les prévalences d’infection des tiques en Bbsl, quant a elles, sont similaires a
celles des quatre espéces d’oiseaux. Il est a noter que les cervidés ne sont pas considérés comme hotes
réservoirs des Bbsl et ne participent donc pas a I’infection des tiques dans le milieu bien qu’ils

participent activement a leurs dynamiques de population en les nourrissant [9, 61-63].

De plus, nous avons également montré que le Merle noir, la Grive musicienne, 1’ Accenteur mouchet
et le Rossignol philomele étaient les espéces d’oiseaux (de la communauté étudiée dans la forét de
Sénart) les plus infestées suivies du Rouge-gorge familier et de la Mésange charbonniére. Ces especes
avaient des abondances d’infestation moyennes comprises entre 2,6 et 9,3 tiques (Chapitre 2). Ces
charges en tiques sont similaires a celles des rongeurs, observées dans certaines études. En effet, il a
¢té¢ montré que 1’abondance moyenne d’infestation du Campagnol roussatre pouvait étre comprise
entre 1 et 6 tiques dans la forét de Sénart [33] bien que la période (2007 et 2008) et la saison d’étude
(mars a octobre) soient différentes de la n6tre (2007 a 2019 au printemps). Deux autres études se sont
intéressées aux charges en tiques des rongeurs en France et ont été conduites, pour I’une, dans trois
types de paysage bretons différents (cultures entourées de quelques haies, paysage typique de
polycultures et élevages entourés de haies denses, forét de feuillus) en mai, juin et octobre 2012, 2013
et 2014 [284] et, pour I’autre, dans quatre patures entourées de bois et localisées dans la région
francaise Centre, entre avril et septembre 2005 [111]. Celles-ci ont montré que la charge en larves du
Campagnol roussatre pouvait étre comprise entre 0,2 et 0,7 [111, 284] et celle du Mulot sylvestre
entre 1,8 et 5,4 [111, 284] selon les sites et les périodes d’étude. Enfin, la charge en larves du Mulot
a collier était de 2,7 dans les sites étudiés dans la région Centre [111]. En revanche les charges en
tiques des espéces aviaires obtenues dans notre étude sont tres inférieures a celles des chevreuils
européens pour lesquels 1’abondance d’infestation moyenne peut étre comprise entre 26,7 et 65 tiques
et les abondances maximales d’un individu peuvent étre trés élevées, pouvant aller jusqu’a 439 tiques,
comme cela a été montré dans deux études réalisées dans des foréts en Allemagne d’aolt 2017 a
janvier 2018 pour 1’une, et en septembre 2007, mai/juillet/septembre 2008 et mai/juillet 2009 [285,

286] pour I’autre, soit pendant et apres la période d’activité des tiques (. ricinus). Les oiseaux de la
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forét de Sénart semblent donc porter un nombre de tiques similaire a celui des rongeurs et tres

inférieur & celui des chevreuils européens dans cette parcelle de la forét de Sénart.

Enfin, nous avons montré que le Merle noir, la Grive musicienne, le Rouge-gorge familier et
I’ Accenteur mouchet étaient les especes aviaires qui participaient le plus au nourrissage de tiques
dans la forét de Sénart, lorsque leur charge en tiques était pondérée par leur densité dans ce milieu,
ces espéces participant en moyenne entre 12,3 et 23,8% au nourrissage des tiques (Chapitre 3). Ces
résultats dépendent fortement du site étudié, notamment de la disponibilité des tiques a 1’affiit et des
densités des espéces aviaires qui peuvent varier selon les localités et les habitats. D’apreés ces résultats,
nous pouvons supposer que les espéces aviaires qui jouent un rdle majoritaire dans la production
locale de tiques infectées en B. garinii et B. valaisiana dans la forét de Sénart appartiennent a la
famille des Turdidae (en particulier le Merle noir et la Grive musicienne).

A présent que nous connaissons la contribution relative des différentes especes aviaires étudiées dans
le nourrissage local des tiques dans la forét de Sénart (celle-ci serait a caractériser dans d’autres sites)
nous pouvons nous demander comment cette production locale de tiques par les oiseaux s’inscrit par
rapport a celle des autres hétes présents dans ce site, en particulier les petits rongeurs (Campagnol
roussatre et Mulot sylvestre) et les chevreuils européens. Les autres hotes potentiels des tiques en
forét de Sénart sont les sangliers d’Europe, les renards roux, les lapins de garenne, les musaraignes,
les hérissons d’Europe et les faisans de Colchide [11]. Le statut de réservoir de Bbsl de ces espéces
est peu étudié, a part pour les hérissons qui sont réservoirs compétents pour B. spielmanii et le faisan
de Colchide, réservoir compétent pour Bbsl [71, 72, 75]. Ces derniers sont donc également des hétes
importants a considérer car réservoirs compétents d’une espece de Bbsl pathogene pour I’humain [9].
Plusieurs études se sont intéressées a la production locale des tiques relativement aux différents
compartiments d’hdtes. A notre connaissance, aucune n’a été réalisée dans la forét de Sénart, mais
nous pouvons tout de méme nous appuyer sur les résultats obtenus par d’autres études conduites sur
le méme type de communautés d’hotes. C’est le cas, par exemple, de 1’étude menée par Hofmeester
et al. [14] qui a quantifié la production relative de tiques de différentes especes hbtes européennes
(mammiferes et oiseaux) par un travail de revue de la littérature et qui a montré que seules quelques
especes hoétes (qui font partie des espéces les plus répandues : rongeurs, Turdidae et cervidés)
nourrissent la majorité des tiques. De méme que nos résultats, cette étude conclut que les oiseaux
appartenant a la famille des Turdidae (Merle noir et Grive musicienne) sont les especes aviaires qui
participent le plus au nourrissage local de tiques dans le milieu par rapport aux autres especes
d’oiseaux. Ces derniers arrivent en deuxieme position dans leur réle dans le nourrissage des larves
(5% des tiques), derriére les rongeurs (89% des tiques) et suivis des autres espéces de plus petits

passereaux comme le Rouge-gorge familier, le Pinson des arbres, la Mésange charbonniére, le
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Pouillot véloce, I’ Accenteur mouchet et la Fauvette a téte noire (4% des tiques). A partir des résultats
de cette étude [14], nous en déduisons donc que les Turdidae portent la moitié des larves infestant les
oiseaux et que les hotes aviaires portent 10 fois moins de larves que les rongeurs. De plus, les
Turdidae arrivent en premiére position dans le nourrissage des nymphes (40% des tiques) suivis des
rongeurs (28% des tiques), des petits passereaux (23% des tiques) et des ongulés (8% des tiques). Le
role des oiseaux dans le nourrissage des tiques adultes est tres faible, ces dernieres se nourrissant
principalement sur les ongulés (chevreuils, 92% des tiques) et les mammiféres de taille moyenne
(hérissons et renards, 5% des tiques). Les résultats de cette étude [14], permettent de conclure que le
compartiment aviaire étudié ici (Turdidae et petits passereaux) participe a presque 10% du
nourrissage des larves et a plus de 60% de celui des nymphes et donc participent plus a la production
d’adultes a I’affiit sur la végétation. Ceci différe de 1’étude conduite par Marsot et al. [37] qui a montré
que les oiseaux nourrissaient davantage les larves (78% des tiques) que les nymphes (22% des tiques)
suggérant qu’ils participent plus a la production de nymphes a 1’afflit sur la végétation dans la forét
de Sénart. La différence de ces résultats peut s’expliquer par les variabilités de sites et de périodes
d’étude, les données obtenues par Hofmeester et al. [14] provenant d’une compilation de la littérature
scientifique tandis que les analyses présentées par Marsot et al. [37] ont été conduites au printemps
dans le méme site de la forét de Sénart que 1’étude réalisée au cours de cette thése. La densité des
tiques a I’affiit dans la forét de Sénart est tres variable spatialement [287]. Lors de notre étude, les
oiseaux ont été capturés dans 1’un des sites présentant une densité des tiques a 1’affiit faible par rapport
aux autres parcelles : qu’en est-il de la charge en tiques des oiseaux et de leur rdle dans le nourrissage
des différentes stases dans les autres sites de la forét de Sénart ? De plus, les résultats de 1’étude
menée par Hofmeester et al. [14] montrent que, bien que les oiseaux ne soient pas toujours les hbtes
préférentiels des tiques (selon leur stase de développement), I’assemblage des différentes especes
aviaires (ici Turdidae et petits passereaux) accentue leur réle dans les dynamiques de population de
tiques. Une étude menée par Collini et al. [48] au printemps (avril a juin) sur les restes de repas
sanguin des nymphes a 1’affiit d’une forét alpine italienne, possédant également une communaute
d’hotes forestiere mais plus large que celle de la forét de Sénart (présence de loups, d’ovins), a aussi
souligné I’importance du compartiment aviaire dans le nourrissage des larves et, en particulier, du
Merle noir et des oiseaux appartenant a Turdus spp./Erithacus rubecula avec 14.6% des repas réalises,
comme confirmé par notre étude. Les résultats obtenus lors de ce travail de doctorat, combinés aux
données issues de la littérature sur le méme type de communautés d’hétes, confirme 1’importance du
role des Turdidae dans la production locale de tiques. Cela serait a vérifier dans la forét de Sénart en
estimant la production locale de tiques des autres compartiments (petits rongeurs et cervidés) et en la

comparant a celle du compartiment aviaire.
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Afin d’aller plus loin dans ce travail et ainsi de comprendre les mécanismes du systéme hotes-tiques-
Bbsl, nous pourrions combiner les résultats issus du chapitre 1 et de 1’étude complémentaire realisée
a partir de ces données [279] avec ceux concernant le nourrissage local de tiques par les oiseaux
(Chapitre 3). Nous pourrions ainsi caractériser la contribution relative des hétes aviaires dans la
production de tiques infectées en B. garinii et B. valaisiana avec celui des autres hotes présents dans
la forét de Sénart, en particulier les rongeurs, qui sont réservoirs compétents de B. afzelii, autre espece
de Bbsl d’importance médicale pouvant provoquer des atteintes cutanées séveres comme
I’acrodermatite chronique atrophiante (ACA) [9, 288]. Cela nous permettrait également de décrire
plus globalement le potentiel de réservoir des hotes de la forét de Sénart et ainsi de caractériser le
risque acarologique en fonction des communautés d’hétes présentes. De méme que pour la production
de tiques par les hotes, a notre connaissance, aucune étude n’a étudié la contribution relative des
différentes especes hotes dans la production de tiques infectées en Bbsl dans la forét de Sénart.
L’étude conduite par Hofmeester et al., [14] s’est intéressée a cette problématique a partir des données
de la littérature et a montré que les Turdidae arrivaient en deuxiéme position dans leur role d’infection
des larves en Bbsl (10% des larves) aprés les rongeurs (89% des larves). Ces résultats confortent ce
qui a été suggére par le chapitre 1 de ce manuscrit et confirmé par 1’étude complémentaire menée a
partir de ces données [279], en particulier le fait que le Merle noir et la Grive musicienne ont une
compétence de réservoir réalisée confirmée pour B. garinii et B. valaisiana. Nous pourrions ainsi,
premierement, analyser les restes de repas sanguins des nymphes a 1’affiit sur la végétation dans la
forét de Sénart et comparer d’une part les proportions de repas réalisés par les différents
compartiments, donnant ainsi une information sur la production réelle de tiques par les hétes, et
d’autre part, la prévalence d’infection en Bbsl de ces nymphes afin d’identifier les hotes qui
participent le plus a leur infection dans ce milieu. Ces deux informations combinées nous
permettraient d’identifier les hotes participant le plus & la production réelle de tiques infectees en Bbsl
dans la forét de Sénart et donc au risque acarologique dans ce milieu et ainsi d’identifier les sites a
risque pour faire de la prévention adaptée aupres des promeneurs. Deuxiémement, nous pourrions
calculer I’indicateur du potentiel de réservoir des principales especes hotes présentes dans la forét de
Sénart, en prenant en compte leur charge en tiques, leur densité et la prévalence d’infection de leurs
larves (voir partie précédente). Cela nous permettrait d’estimer le nombre de tiques infectées produit
par chaque compartiment et ainsi identifier les hotes potentiellement capables de diluer ou d’amplifier

la prévalence d’infection en Bbsl des tiques a I’affat [47].

Enfin, la durée d’infectivité des hotes est également importante a considérer afin d’appréhender au
mieux leur role dans I’infection en Bbsl des tiques et donc leur potentiel de réservoir hote sur le long
terme. Peu de données sont disponibles sur la durée d’infectivité des passereaux ¢€tudiés dans notre

étude, du fait de la complexité de mener de telles expériences en laboratoire sur une diversité
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d’espéces aviaires importante. Une étude menée sur un oiseau appartenant a la famille des Turdidae,
le Merle d’Amérique (T. migratorius) a montré que ’infectivité de ces oiseaux peut durer jusqu’a
deux a trois mois (Richter 2000). Par exemple, un oiseau infecté par une nymphe au début du
printemps sera capable d’infecter les tiques (et notamment les larves) pendant deux a trois mois, soit
tout au long de la saison d’activité des tiques. Les nymphes infectées produites par cet oiseau
consisteront donc un risque pour I’humain soit a 1’automne (si les larves nourries au début du
printemps muent rapidement et donnent des nymphes a 1’automne) pendant les activités humaines
comme la chasse ou la cueillette des champignons ; soit au printemps (si les larves nourries au
printemps muent puis entrent en diapause et donnent des nymphes infectées au printemps de 1’année
suivante) qui correspond également a la période des activités humaines de plein air. Qu’en est-il de
la durée d’infectivité des autres espéces aviaires qui nourrissent et infectent les tiques en Bbsl
identifiées dans notre étude ? La durée d’infectivité des oiseaux est tout de méme a relativiser avec
celles des rongeurs comme le Mulot a collier et le Mulot sylvestre qui peuvent durer jusqu’a 40 mois
[289]. Ces especes peuvent donc infecter les tiques tout au long de I’année et garder I’infection d’une
année sur 1’autre, accentuant ainsi leur potentiel de réservoir. Il est a noter que les oiseaux sont
capables de réactiver I’infection par B. garinii aprés un stress (provoqué par la migration par exemple)
comme démontré par Gylfe et al. [290] chez la Grive mauvis, ce qui laisse supposer que leur
infectivité pourrait aussi étre réactivée et donc que cela I’augmenterait sur le long terme. Cela n’a pas
été confirmé par Norte et al. [291] chez le Merle noir et le Rouge-gorge familier, qu’en est-il des

autres espéeces aviaires ?

3. Comment la dynamique des populations des tiques et des oiseaux peut influencer le role
des hotes aviaires dans le nourrissage des tiques et la circulation des agents pathogénes

associés ?

Par I’étude présentée dans le chapitre 1 de ce manuscrit, nous avons montré que les oiseaux étaient
capables de nourrir différentes especes de tiques pendant leur période de reproduction. Nous pouvons
alors nous demander : comment la cohabitation de différentes especes de tiques sur les oiseaux peut-
elle influencer la circulation des agents pathogénes ? En effet, nous avons montré que la tique
généraliste 1. ricinus était capable d’infester quasiment toutes les espéces aviaires recensées dans cette
étude (a I’exception de 1’ Aigle royal — A. chrysaetos, de 1’ Aigle de Bonelli, de la Chevéche d’Athéna,
du Bruant zizi - Emberiza cirlus, de I’Hirondelle rustique - Hirundo rustica, du Léiothrix jaune -

Leiothrix lutea et de la Barge & queue noire — Limosa limosa, Annexe 3). A I’inverse, les espéces de
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tiques ornithophiles (I. arboricola et I. frontalis) n’ont été retrouvées que sur un nombre restreint
d’espéces aviaires. Ixodes arboricola a été collectée sur des oiseaux cavernicoles (Chevéche
d’Athéna, Mésange bleue, Mésange charbonniere et Mésange nonnette) et I. frontalis sur des oiseaux
non cavernicoles (Rouge-gorge familier, Pinson des arbres, Geai des chénes, Léiothrix jaune,
Hypolais polyglotte - Hippolais polyglotta, Tarier patre - Saxicola torquata, Fauvette a téte noire,
Fauvette grisette, Merle noir et Grive musicienne) et cavernicoles (Moineau domestique, Mésange
bleue et Mésange charbonniére) (Annexe 3). La cohabitation sur les oiseaux d’l. ricinus avec ces
deux especes de tiques ornithophiles peut alors influencer la dynamique de population des agents
pathogenes porteés par les hotes aviaires. En effet, 1. ricinus pourrait servir d’intermédiaire pour les
agents pathogenes présents chez les tiques ornithophiles et leurs hotes a d’autres hotes du systéme ou
inversement (Figure 20). En considérant que ces especes de tiques sont compétentes pour une espéce
d’agent pathogeéne donnée, il serait alors possible qu’un agent pathogéne présent uniquement chez les
hotes cavernicoles soit transmis par ces derniers aux tiques ornithophiles qui pourraient alors infecter
un autre hote aviaire, lui-méme infesté par I. ricinus. Cet hote, s’il est réservoir compétent pour 1’agent
pathogeéne considéré, pourrait alors infecter 1. ricinus qui elle-méme pourrait transmettre 1’agent
pathogene a d’autres hotes du systéme (hotes aviaires non cavernicoles ou mammiféres). A I’inverse,
des agents pathogénes présents chez les hétes aviaires non cavernicoles ou bien chez les autres
compartiments du systeme (mammiféres notamment) pourraient également étre transmis aux oiseaux
cavernicoles par I. ricinus. Ces derniers s’ils sont infestés par les tiques ornithophiles, pourraient leur
transmettre 1’agent pathogeéne. Ces tiques ornithophiles pourraient alors infecter d’autres hotes
aviaires moins communs et vivant dans des strates différentes de la végétation et non infestés par I.
ricinus. Les agents pathogenes pourraient donc étre transmis entre les différents compartiments
(oiseaux cavernicoles, oiseaux non cavernicoles et mammiferes) du fait de la cohabitation des tiques
généralistes et spécialistes sur les oiseaux pendant leur période de reproduction. Davantage de
recherches sont nécessaires sur la compétence vectorielle des especes de tiques ornithophiles,
notamment pour les bactéries Bbsl, afin de tester ces hypothéses. Comme vu précedemment, la
compétence vectorielle d’l. frontalis et I. arboricola est discutée et [106] et n’a pas été démontrée

pour la Mésange charbonniere [133]. Qu’en est-il des autres espéces aviaires ?
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Figure 20 : Transmission possible d'agents pathogénes entre les tiques I. ricinus, 1. arboricola, 1. frontalis et leurs hotes
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Le travail réalisé au cours de cette thése s’est focalisé sur la période de reproduction des oiseaux au
printemps. Afin, de caractériser au mieux le réle de ces hotes dans la circulation locale des agents
pathogenes et d’identifier comment les espéces de tiques qui les infestent peuvent jouer le role
d’intermédiaires entre les différents compartiments, la saisonnalité des espéces de tiques généralistes
(I. ricinus en particulier) et ornithophiles (I. frontalis et I. arboricola) est également a considérer
(Figure 7). En effet, les oiseaux rejoignent leur site de reproduction au printemps et y restent jusqu’a
la fin de 1’été/début de 1’automne avant d’effectuer leur migration automnale. 1l est & noter que, en
Europe, les trois stases de développement d’l. ricinus et I. frontalis sont actives en automne
contrairement aux tiques I. arboricola qui sont actives en hiver et au printemps (Figure 7). La
cohabitation d’l. ricinus et I. frontalis a I’automne pourrait donc influencer les dynamiques des agents
pathogenes également a cette période de 1’année. Davantage de recherches sont nécessaires sur le
potentiel de réservoir des oiseaux apres leur période de reproduction et avant leur départ en migration

automnale.

Aprés nous étre intéressés a la saisonnalité des espéces de tiques qui infestent principalement les
oiseaux, nous pouvons a présent nous focaliser sur celle des oiseaux et nous demander : comment
leur role dans le nourrissage des tiques et la circulation des agents pathogenes differe-t-il selon leur
période de reproduction et de migration ? En effet, au cours de cette these nous nous sommes
intéressés a 1’un des deux événements annuels principaux rythmant la vie des oiseaux : la période de
reproduction, intervenant lors du pic d’activité des tiques (I. ricinus principalement). 1l est important
de considérer cette période en perspective des autres périodes du cycle annuel des oiseaux afin d’avoir
une compréhension globale de leur r6le dans la dynamique de population des tiques et dans la
circulation des agents pathogénes associés. En effet, la vie des oiseaux est rythmée annuellement par
des processus biologiques colteux en énergie lors desquels ils peuvent étre exposés aux tiques et aux
agents pathogénes, notamment: la migration (printaniére et automnale), qui est un événement
saisonnier connectant leur aire de reproduction et leur aire d’hivernage, et la reproduction. Ces deux
événements se réalisent a des saisons différentes et lors desquelles le comportement des oiseaux varie,
ce qui conditionne leur exposition aux tiques et aux agents pathogeénes. Le role des oiseaux dans la
dynamique de population des tiques et des agents pathogénes associés pendant leur période de

migration est détaillé dans 1’encadré 4.
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Encadré 4 : R6le des oiseaux dans la dynamique de population des tiques et des agents pathogénes
associes pendant leur période de migration.

Dans cet encadré nous détaillons les informations relatives a la période de migration des oiseaux
pouvant étre utiles a notre compréhension de leur réle dans la circulation d’agents pathogenes au
cours de cette période. Lors de la migration printaniere (qui a lieu fin février — début mai), les
oiseaux réalisent leur premier retour vers leur aire de reproduction (dans laquelle ils reviennent
chaque année) dans laquelle ils trouvent les ressources alimentaires permettant sa réalisation. Ils
effectuent donc des déplacements trés colteux en énergie sur de longues distances (centaines a
milliers de kilomeétres), ponctués par des moments de repos (haltes migratoires) dans plusieurs
aires géographiques dans lesquelles ils sont en contact avec de nombreux autres oiseaux et ou ils
peuvent étre infestés par les tiques. Les oiseaux migrateurs peuvent ainsi transporter des tiques et
des agents pathogenes sur de longues distances et les apporter dans de nouveaux milieux, pouvant
ainsi augmenter les aires de répartition de ces parasites [47]. Les oiseaux peuvent également
participer a l'introduction de nouvelles espéces de tiques [293], bien que cela soit conditionné par
["acclimatation de celles-ci aux nouveaux milieux (végétation, climat, présence d’autres hotes
nécessaires a leur cycle et période d’activité des tiques) [47]. Les oiseaux migrateurs peuvent
également introduire de nouvelles espéces d’agents pathogenes dans leur milieu d’arrivée par le
transport de tiques infectées [1, 47, 223, 234, 294, 295]. A ce jour, aucune étude ne l’a démontré
formellement, la majorité d’entre elles s’intéressant uniquement a l’infestation et a l’infection des
tiques portées par les oiseaux sans étudier ensuite [’adaptation de la tique dans le nouvel
environnement et la transmission des agents pathogenes [47]. Les oiseaux peuvent également
infecter les tiques déja présentes dans ces milieux s’ils sont réservoirs compétents [47]. Dans ce
dernier cas, la compétence vectorielle des tiques déja présentes dans le milieu est nécessaire pour
que les agents pathogenes soient transmis aux autres hotes et s’y établissent. Le role des oiseaux
dans la dynamique locale de population des especes de tiques et des agents pathogenes peut ainsi
étre résumé par trois scénarii . (i) si l’oiseau est réservoir compétent pour l’agent pathogene et
possede une infectivité longue, il peut infecter les tiques qui se nourrissent sur lui a la fois pendant
le trajet de migration et apres son arrivée dans |’aire de reproduction, (ii) si l’oiseau est réservoir
compétent pour l’agent pathogéne mais avec une courte durée d’infectivité, il peut infecter un
nombre restreint de tiques et les risques qu’il crée un nouveau foyer d’infection sont faibles, (iii)
si [’oiseau n’est pas réservoir compétent pour [’agent pathogene consideéré, celui-ci n’aura pas de
role direct dans la dispersion et le maintien de I’agent pathogene. 1l participera alors uniquement
au nourrissage des tiques et produira des tiques qui étaient déja infectées dans le nouveau milieu.

Celles-ci pourront alors infecter d’autres espéces présentes dans le systeme (aviaires et non
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aviaires) si elles muent avec succes, survivent dans le nouveau milieu et sont compétentes pour cet

agent pathogéne [47].

Il est important de replacer ces deux événements biologiques (migration et reproduction) en
perspective et notamment de comprendre leur implication respective dans notre étude. Dans ce projet,
nous nous sommes intéressés a la période de reproduction des oiseaux qui s’effectue apres la
migration printaniére. Contrairement a cette derniére, les oiseaux en période de reproduction (qui a
lieu d’avril a juillet) sont majoritairement sédentaires (les adultes ne s’éloignant pas a plus de 100
meétres de leur nid lors de la couvée et de I’élevage des jeunes) et réalisent des comportements trés
actifs dans la construction du nid et la recherche intense de nourriture pour subvenir aux besoins des
oisillons, ce qui augmente leurs taux de contact avec la végétation et donc avec les tiques a 1’affiit.
Ils participent ainsi localement aux dynamiques de population des tiques et des agents pathogenes
associés. Dans le cadre de ce projet, les tiques ont été comptées (Chapitre 2) et collectées (Chapitre
1) sur 56 espéces aviaires en France métropolitaine. La majorité de ces espéces aviaires sont
sédentaires (c’est-a-dire qu’elles demeurent toute 1’année a proximité de leur territoire de
reproduction — de I’ordre du kilométre a la centaine de kilomeétres) ou migratrices courte distance,
venant majoritairement de la région méditerrannéenne (France, Péninsule ibérique, Afrique du Nord
pour le Rougegorge familier, le Merle noir, la Grive musicienne, la Fauvette a téte noire, le Pouillot
véloce). Elles ne participent donc que faiblement a I’introduction d’especes de tiques et d’agents
pathogenes exotiques, les agents pathogenes retrouvés dans notre étude (Chapitre 1) étant similaires
a ceux retrouvés en Europe du Sud [158, 180, 181, 237, 292] bien qu’elles puissent transporter des
tiques infectées par des agents pathogenes qui circulent en Afrique du Nord [179, 293]. En revanche,
ces especes aviaires peuvent participer a 1’augmentation des populations locales de tiques, apportant
majoritairement des individus d’espéces déja présentes (l. ricinus principalement). Par exemple,
Ogden et al. [294] ont estimé que les oiseaux sont capables d’importer au Canada 50 a 175 millions
de tiques I. scapularis chaque printemps, pouvant ainsi augmenter leur aire de répartition dans cette
région. Nous pouvons imaginer qu’il puisse en étre de méme en Europe avec I. ricinus. De plus, ces
especes aviaires peuvent également importer des agents pathogénes qui circulent déja en France mais
pas forcément dans leurs sites de reproduction. D’autre part, nous avons également caractérisé la
diversité des tiques et des agents pathogenes portes par des espéces migratrices longue distance,
venant d’ Afrique de I’Est, Centrale et du Sud (Fauvette des jardins, Fauvette grisette, Pipit des arbres,
Rousserolle verderolle - Acrocephalus palustris, Rousserolle effarvatte, Pouillot fitis) et qui peuvent
étre exposées dans ces régions a des espéces de tiques et d’agents pathogeénes différents des régions
de reproduction et peuvent ainsi introduire de nouvelles especes dans ces aires, soumettant les

populations autochtones a des espéces de parasites exotiques. C’est le cas par exemple des tiques du
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genre Hyalomma spp. dont cing nymphes ont été collectées sur deux Rousserolles effarvattes
capturées respectivement en Corse et dans 1’ Ain dans le cadre de notre étude (Chapitre 1). Les especes
de tiques du genre Hyalomma spp, et en particulier H. marginatum, sont endémiques d’Afrique,
d’Asie de I’Est et d’Europe du Sud [164, 221]. H. marginatum s’est établie récemment dans le sud
de la France [295] et a pu étre transportée par les oisecaux dans d’autres régions frangaises, comme
I’ Ain dans notre étude. De plus, les tiques du genre Hyalomma spp. sont diphasiques et réalisent ainsi
leurs stases larvaire et nymphale sur un méme héte avec un délai de trois semaines entre ces stases
[122, 164]. Elles passent donc plus de temps sur un méme hote ce qui peut augmenter leurs distances
de transport [164]. Les nymphes Hyalomma spp. de notre étude ont été collectées sur les oiseaux fin
mai et début juin. Deux hypothéses peuvent alors étre émises : soit les oiseaux les ont attrapées en
mai au Maghreb ou en Espagne, s’ils n’étaient pas encore présents sur leur site de reproduction en
France a cette période, soit ils les ont attrapées en France, s’ils étaient déja présents sur leur site de
reproduction en mai. De maniére intéressante, les tiques du genre Hyalomma spp. sont associées aux
milieux secs [295] et ont été collectées dans notre étude sur des Rousserolles effarvattes
habituellement associées aux milieux humides [221]. Les tiques Hyalomma spp. sont vectrices du
virus de la fievre hémorragique de Crimée-Congo (FHCC) [9] et pourraient donc participer a son
introduction dans de nouvelles régions de reproduction si les hdtes infestés par ces tiques sont
réservoirs compétents pour cet agent pathogéne ou si les tiques sont capables d’infecter les autres
hotes présents dans les nouveaux milieux avec ce virus. Il serait intéressant de compléter notre étude
par I’analyse des nymphes Hyalomma spp. collectées sur les oiseaux dans le cadre de cette these afin

d’identifier les agents pathogénes potentiellement portés par celles-ci.

Les especes de tiques et d’agents pathogenes retrouvés sur les oiseaux capturés pendant leur période
de reproduction dans notre étude sont similaires a ceux retrouvés sur les oiseaux capturés en migration
dans les études européennes, avec |. ricinus et Rickettsia spp., Bbsl et Anaplasma spp. comme especes
de tiques et d’agents pathogeénes principales [148, 160, 164, 180, 186, 223]. Ces résultats suggerent
que la différence du réle des oiseaux en période de migration et de reproduction dans les dynamiques
de population des tiques et des agents pathogenes n’est pas dans la diversité des espéces de tiques et
d’agents pathogénes qu’ils véhiculent, mais plutét dans la maniere dont ils participent & leurs
dynamiques de population. En effet, leur role est local en période de reproduction alors qu’il implique
de grandes échelles geéographiques en période de migration. De plus, ces deux événements
biologiques peuvent se compléter dans le risque acarologique local des oiseaux : la reproduction
implique le nourrissage et I’infection des tiques par les oiseaux tandis que la migration participe a
I’augmentation des populations de tiques autochtones ou a I’introduction de nouvelles espéces
d’agents pathogenes. Il est donc important de prendre en compte ces deux processus successifs afin

de caractériser globalement le potentiel de réservoir des oiseaux, la migration pouvant intensifier le
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réle des oiseaux en reproduction dans le risque acarologique local. Enfin, le réle des oiseaux dans le
risque acarologique apreés leur période de reproduction en France et dans le transport de tiques et
d’agents pathogénes acquis sur le territoire frangais dans d’autres aires lors de leur migration
automnale (d’aolit a octobre) vers leur aire d’hivernage serait a caractériser afin d’appréhender
globalement le potentiel de réservoir des oiseaux au cours de I’ensemble du cycle annuel. En effet,
comme reporté dans cette étude (Chapitre 1), certaines espéces de tiques ornithophiles avec une
activité automnale (1. frontalis) peuvent infester les oiseaux a la fin de la période de reproduction et

étre relachées au cours de la migration automnale dans les aires d’halte migratoire ou d’hivernage.

Enfin, comme présenté dans la discussion du chapitre 2, le statut de migration des oiseaux peut
influencer localement les parameétres de leur potentiel de réservoir, en particulier leur charge en tiques
et leur compétence de réservoir réalisée. De méme que I’influence du statut de reproduction sur la
charge en tiques des oiseaux (voir Chapitre 2), celle-ci serait a étudier sur la compétence de réservoir
réalisée des oiseaux en reproduction en France afin de comprendre si leur mode de migration (résident
ou migration courte distance versus migration longue distance) peut influencer leur capacité a infecter
les tiques dans le milieu. En effet, 'immunité des oiseaux peut étre liée a leur statut de migration
[278]. Ainsi deux hypothéses peuvent étre émises. D une part, I’immunité des oiseaux migrateurs
longue distance, soumis a une plus grande diversité d’especes de tiques et d’agents pathogenes du fait
de leur séjour dans des aires géographiques tres variables pourrait différer des oiseaux sédentaires ou
migrateurs courte distance soumis a des especes de tiques et d’agents pathogenes similaires tout au
long de I’année. Les oiseaux migrateurs longue distance pourraient ainsi avoir une plus forte
immunité et donc une compétence de réservoir réalisée plus faible que les oiseaux résidents ou
migrateurs courte distance. A ’inverse ils pourraient avoir une immunité plus faible et une
compétence de réservoir réalisée plus forte car ayant plus de difficultés a montrer une réponse
specifique contre les espéces de tiques ou d’agents pathogeénes. De plus, il est également possible que
les oiseaux migrateurs longue distance allouent plus d’énergie a la migration que les oiseaux résidents
ou migrateurs courte distance et donc moins d’énergie a I’immunité. Ils auraient ainsi une compétence
de réservoir réalisée plus importante [280]. L’infection des oiseaux peut également étre réactivee par
la migration comme cela a été montré pour Bbsl [290], il est possible qu’ils puissent ainsi infecter les
tiques présentes dans leur aire de reproduction. Afin d’améliorer notre compréhension des
mécanismes qui déterminent la compétence de réservoir réalisée des oiseaux en reproduction, cette
¢tude serait a compléter par 1’analyse de I’influence du statut de migration des espéces aviaires

frangaises sur leur compétence de réservoir réalisée pour Bbsl.
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4. Quelles autres especes d’oiseaux d’interét seraient a ¢tudier afin d’approfondir nos
connaissances du potentiel de réservoir hdte du compartiment aviaire en période de

reproduction en France ?

Le travail réalisé au cours de ce doctorat s’est intéressé aux passereaux en période de reproduction,
ordre le plus représenté en France et peuplant les milieux favorables aux tiques. La communauté des
13 especes étudiées a Sénart pourrait étre complétée par 1’étude d’autres espéces pour lesquelles nous
ne disposions pas de données réguliéres de comptage au cours du temps mais qui présentent des
prévalences et des abondances d’infestation relativement élevées par rapport aux autres especes de
cette communauté. C’est le cas notamment du Geai des chénes qui a une prévalence d’infestation (P)
dans la forét de Sénart de 0,8 et une abondance d’infestation moyenne (Ab moy) de 9,6 tiques et de
I’Etourneau sansonnet (P = 1; Ab moy = 11), ces deux especes étant présentes en densités
relativement élevées dans la forét de Sénart. Un effort de capture spécifique sur ces deux espéeces
serait donc a réaliser sur le long terme afin d’étudier avec plus de précision leur role dans le
nourrissage local des tiques en forét de Sénart au cours du temps, en considérant leurs charges en

tiques et leurs densités dans ce milieu.

D’autres ordres aviaires peuvent ¢galement participer a la dynamique de population des tiques et des
Bbsl comme cela a été montré pour certaines espéces d’oiseau « gibier » comme le faisan de Colchide
(Phasianus colchicus) qui présente des charges en tiques importantes, qui est capable d’infecter les
tiques en Bbsl [71] et qui peut présenter une durée d’infectivité pour Bbsl de 3 mois [71]. Une capture
ciblée de cette espece, d’une part en forét de Sénart et, d’autre part, dans d’autres régions francaises
serait a réaliser afin de définir son potentiel de réservoir hote puis de le relativiser avec celui des
autres hotes (aviaires et non aviaires) présents dans le milieu. De plus, dans 1’étude présentée dans le
chapitre 1, des tiques ont été collectées sur deux especes de rapaces diurnes, 1’Aigle royal (H.
punctata) et 1’Aigle de Bonelli (Rhipicephalus spp.) et une espéce de rapace nocturne, la Chevéche
d’Athéna (l. arboricola), suggérant que ces espéces peuvent participer a la dynamique de population
de certaines especes de tiques. Aucune larve n’ayant été collectée sur I’Aigle de Bonelli et la
Chevéche d’Athéna, les agents pathogeénes potentiellement présents dans ces tiques n’ont pas été
analyses. En revanche, les bactéries A. phagocytophilum et Rickettsia spp. ont été détectées dans les
larves collectées sur 1’Aigle royal, contrairement aux bactéries Bbsl. Une étude conduite en
Allemagne a détecté la présence de Bbsl dans le sang de deux especes de rapaces, le Hibou grand-
duc (Bubo bubo) et la Buse variable (Buteo buteo), suggérant un rdle de celles-ci dans la circulation
de ces bactéries. Davantage de recherches sont nécessaires sur les rapaces, especes plus rares et

présentes dans des milieux différents des foréts, afin de comprendre comment celles-ci interviennent
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dans la dynamique de population des tiques et la circulation des agents pathogenes (Bbsl notamment).
De plus, des bactéries Bbsl ont été détectées dans un échantillon cloacal d’un Canard colvert (Anas
platyrhynchos) en Slovaquie. Cette espéce, qui peuple les milieux aquatiques en densité relativement
élevée, pourrait jouer un réle dans la circulation des Bbsl dans d’autres milieux dans lesquels les
humains peuvent intervenir lors de leurs activités de plein air. Une étude approfondie de cette espéce
est nécessaire afin d’identifier les espéces de tiques qu’elle peut potentiellement nourrir et
comprendre comment elle participe & la ciruclation locale des Bbsl. Enfin, les oiseaux marins, comme
le Macareux moine (Fratercula arctica), les Guillemots (Uria spp.) ou le Petit pingouin (Alca torda),
qui participent aux dynamiques de population d’autres espéces de tiques (en particulier I. uriae),
peuvent également étre impliqués dans la circulation des Bbsl (B. garinii notamment) comme cela a
été montré dans des études qui ont analysé le sang de certaines espéces d’oiseaux marins ainsi que
les tiques portées par ces dernieres [296-302]. Les oiseaux marins étant présents la plupart du temps
dans des milieux différents de ceux des humains, qu’en est-il de leur rble dans le risque
acarologique associé a la maladie de Lyme ? Afin d’apporter des éléments de réponse, leur potentiel
de réservoir serait a caractériser afin de connaitre leur réle dans la production de tiques infectées en
B. garinii dans d’autres habitats, ces derniers ayant un mode de nidification (colonies denses ou
plusieurs espéces peuvent interagir) qui peut augmenter leur potentiel de réservoir hote car favorisant

les interactions étroites entre les oiseaux, les tiques et les agents pathogenes [300].
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CONCLUSION

Peu d’études se sont intéressées au potentiel de réservoir hote des oiseaux en reproduction dans la
circulation des bactéries Bbsl en France. Le travail réalisé au cours de ce doctorat a permis d’étoffer
les connaissances sur cette problématique, notamment en considérant une grande diversité d’espéces
aviaires pendant leur période de reproduction. Cela a permis de réaliser un état des connaissances sur
la diversité des espéces de tiques qui infestent les hotes aviaires lors de cette période et des agents
pathogenes qui circulent chez les larves portées par les oiseaux. De plus, nous avons pu identifier les
especes aviaires potentiellement capables d’infecter les tiques en Bbsl lors de leur repas sanguin, bien
que d’autres analyses soient nécessaires pour déterminer avec précision ces espéces. Ce travail a
¢également permis d’identifier les espéces aviaires, d’une communauté donnée, les plus impliquées
dans le nourrissage local des tiques en considérant a la fois leur charge en tiques et leur densité dans
le milieu. Cela serait a compléter, d’une part, avec les autres parameétres définissant la production de
tiques (succes de repas, succes de mue et survie des tiques) afin de caractériser le réle réel des oiseaux
dans la production locale des tiques et, d’autre part, avec la compétence de réservoir réalisée pour
Bbsl afin d’identifier les espéces aviaires capables de produire des tiques infectées dans le milieu.
Dans une perspective de prévention de la maladie de Lyme, ces analyses seraient a réaliser dans
d’autres sites contrastés en communautés aviaires et en habitats afin d’identifier les localités les plus
impactées par le risque acarologique en fonction, d’une part, des communautés aviaires présentes
puis, d’autre part, des autres compartiments d’hotes. L’échantillon des especes d’oiseaux Serait
également a compléter afin d’obtenir la vision la plus large possible du réle du compartiement aviaire
dans la circulation des Bbsl lors de la période de reproduction. Cela nous permettrait de caractériser
le risque acarologique en fonction des hotes aviaires présents et ainsi de cibler les actions de

prévention et d’information dans les zones a risque.
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ANNEXE 1 : Définition des différentes composantes (en gras) et paramétres caractérisant le potentiel

de réservoir hote (PRH) d’une population d’une espéce hote dans le cas d’agents pathogénes

vectorisés par les tiques.

Composantes et parameétres du
PRH

Définitions

Production de tiques

Nombre de tiques produites par une population d’une espece
hote.

Charge en tiques

Nombres de tiques nourries par une population d’une espece
hote. Elle peut étre influencée par différents facteurs
intrinséques a 1’hote (espeéce, caractéristiques individuelles
et spécifiques) et extrinséques a 1’hdte (habitat, conditions
météorologiques, biologie des tiques).

Succes de repas des tiques

Probabilité que la tique se gorge sur I’hote avec succes. Cela
dépend du succés d’attachement et du succés du repas
sanguin de la tique. Elle peut étre influencée par différents
facteurs intrinséques a 1’hote (espece, caractéristiques
individuelles et spécifiques) et extrinseques a I’hote (habitat,
conditions météorologiques, biologie des tiques).

Succes de mue des tiques

Probabilité que la tique mue avec succes apres avoir realisé
son repas sanguin sur I’hote. Elle peut étre influencée par
différents  facteurs I’hdte  (espece,
caractéristiques individuelles et spécifiques) et extrinseques
a I’hote (habitat, conditions météorologiques, biologie des
tiques).

intrinséques  a

Survie des tiques

Probabilité que la tique survive lors de son attachement a
I’héte puis lorsqu’elle est libre dans ’environnement. Elle
peut étre influencée par différents facteurs intrinseques a
I’hote (espéce, caractéristiques individuelles et spécifiques)
et extrinseéques a I’hote (habitat, conditions météorologiques,
biologie des tiques).

Compétence de  reservoir | Capacité d’une population d’une espéce hote a infecter les
réalisee tiques lors du repas sanguin.

Prévalence d’infection chez | Probabilité que 1’hote soit infecté. Elle peut étre influencée
I’héte par différents facteurs intrinseques a 1’hdte (espece,

caractéristiques individuelles et specifiques) et extrinséques
a I’hote (habitat, conditions météorologiques, biologie des
tiques).

Infectivité de 1’hote

Probabilité que la tique s’infecte sur 1’hote infecté lors du
repas sanguin. Elle peut étre influencée par différents
facteurs intrinseques a 1’hdte (espéce, caractéristiques

153




individuelles et spécifiques) et extrinseques a I’hote (habitat,
conditions météorologiques, biologie des tiques).

Transmission non-systémique

Transmission des agents infectieux entre des tiques se
gorgeant a proximité sur un héte (co-repas). Cela n’implique
pas nécessairement l’infection de I’hdte. Elle peut étre
influencée par différents facteurs intrinséques a 1’hote
(espéce, caractéristiques individuelles et spécifiques) et
extrinséques a 1’hote (habitat, conditions météorologiques,
biologie des tiques).

Densité de I’hote

Nombre d’individus d’une population d’une espéce hote
donnée dans un milieu.
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ANNEXE 2 : Numéros d’accession des séquences soumises.

E. chaffeensis

Espece de tiques Numéro Pourcentage Commentaire
et d’agents d’accession d’identité par
pathogenes rapport aux
séquences de
GenBank
l. ricinus ON387755 100% Comparée a la séquence KF197132.1 dans Genbank venant d’une tique femelle a 1’affiit
collectée en Italie
. frontalis ON387754 99.8% Comparée a la séquence KU170492.1 dans GenBank venant d’une tique collectée en Hongrie
H. concinna ON303650 100% Comparée a la séquence KY364906.1 dans GenBank venant d’une tique collectée en Chine
H. punctata ON387756 100% Comparée a la séquence NC_062064.1 dans GenBank venant d’une tique adulte collectée sur
un bovin en Chine
B. venatorum ON171470 99.6% Comparée a la séquence MG344777.1 dans GenBank venant du sang d’un individu
Capreolus capreolus en République Tcheque
B. afzelii ON310820) 100% Comparee a la séquence MT007941.1 dans GenBank venant d’une tique a I’affiit collectée en
Russie
Borrelia ON310821 100% Comparée a la séquence MF150052.1 dans GenBank venant d’une tique l.ricinus a I’affit
burgdorferi sensu collectée en Pologne
stricto
B. garinii ON310822 99.5% Comparée a la séquence KU672556.1 dans GenBank venant d’une tique I. persulcatus a
I’affiit collectée en Russie
B. turdi ON310824 98.9% Comparée a la séquence D85071.1 dans GenBank
B. valaisiana ON310823 99.3% Comparée a la séquence MF150077.1 dans GenBank venant d’une tique |. ricinus a 1’affiit
collectée en Pologne
B. miyamotoi ON398526 100% Comparée a la séquence LC540659.1 dans GenBank venant d’une tique I. ricinus collectée
en Russie
E. canis - 100% Comparée a la séquence MT066094.1 dans GenBank venant d’une tique R. sanguineus
collectée sur Canis lupus familiaris en Egypte
Proche de ON390894 99.2% Comparée a la séquence NR_074500.2 dans GenBank
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R. aeschlimannii ON310825 100% Comparée a la séquence KU961544.1 dans GenBank venant d’une tique H. marginatum a
I’afftt

Note: La séquence E. canis était trop  petite  pour étre  soumise dans  GenBank.  \oici la  séquence:
CCACCTACGTGCCCTTTACGCCCAATAATTCCGAACAACGCTTGCCCCCTCCGTATTACCGCGGCTGCTGGCACAGAGTTTGCCGGGAC
TTCTTCTATAGGTACCGTCATTATCTTCCCT
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ANNEXE 3 : Nombre de tiques par espéce de tiques et espece d’oiseaux.
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spece de tiques l. l. l. Ixodes H. H. Haemaphysalis Hyalomma Rhipicephalus Non
Espéce d’oiseaux ricinus  frontalis arboricola spp. concinna punctata spp. spp. spp. identifiée
Acrocephalus arundinaceus 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Acrocephalus palustris 35 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Acrocephalus
schoenobaenus 6 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Acrocephalus scirpaceus 19 0 0 0 0 0 0 5 0 3
Aegithalos caudatus 1 0 0 0 0 0 0 0 0 2
Anthus trivialis 40 0 0 0 0 0 1 0 0 3
Aquila chrysaetos 0 0 0 0 0 14 0 0 0 1
Aquila fasciata 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0
Athene noctua 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0
Carduelis cannabina 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Carduelis chloris 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Cettia cetti 3 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Coccothraustes
coccothraustes 28 0 0 0 2 0 1 0 0 2
Cyanistes caeruleus 16 1 1 2 5 0 1 0 0 9
Emberiza cirlus 0 0 0 0 2 0 0 0 0 1
Emberiza schoeniclus 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Erithacus rubecula 444 4 0 0 0 0 0 0 0 33
Fringilla coelebs 54 1 0 0 0 0 0 0 0 3
Garrulus glandarius 116 3 0 0 0 0 0 0 0 26
Hippolais polyglotta 13 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Hirundo rustica 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2
Lanius collurio 11 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Leiothrix lutea 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Limosa limosa 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0
Lophophanes cristatus 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Lullula arborea 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Luscinia megarhynchos 112 0 0 0 1 0 0 0 0 9
Luscinia svecica 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Motacilla cinerea
Muscicapa striata
Oriolus oriolus
Parus major
Passer domesticus
Phoenicurus ochruros
Phoenicurus phoenicurus
Phylloscopus bonelli
Phylloscopus collybita
Phylloscopus trochilus
Picus viridis
Poecile montanus
Poecile palustris
Prunella modularis
Pyrrhula pyrrhula
Saxicola torquata
Sitta europaea
Sturnus vulgaris
Sylvia atricapilla
Sylvia borin
Sylvia communis
Sylvia curruca
Sylvia undata
Troglodytes troglodytes
Turdus merula
Turdus philomelos
Turdus pilaris
Turdus viscivorus
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ANNEXE 4 : Nombre de larves gorgées positives par espéce d’oiseaux et d’agents pathogenes.
A. pha = A. phagocytophilum, B. afz = B. afzelii, Bbss = Borrelia burgdorferi sensu stricto, B. gar = B. garinii, Bor spp. = Borrelia spp., B. tur =
B. turdi, B. val= B. valaisiana, B. miy = B. miyamotoi, Bab spp. = Babesia spp., B. ven = B. venatorum, E. can = E. canis, Ehr spp. = Ehrlichia

spp., Proche de E. chaff = proche de E. chaffeensis, R. aes = R. aeschlimannii, R. hel = R. helvetica, R. slo = R. slovaca, Rick. spp. = Rickettsia spp.
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ece d’agent pathogene

Espéce d’oiseau

A.pha B.afz Bbss
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Bor

[72)
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S W
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D T
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Proche de
E. chaff
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aes

R. hel

R.slo

Rick

Acrocephalus palustris
Acrocephalus scirpaceus
Aegithalos caudatus
Anthus trivialis
Aquila chrysaetos
Carduelis chloris
Coccothraustes
coccothraustes
Emberiza cirlus
Emberiza schoeniclus
Erithacus rubecula
Fringilla coelebs
Garrulus glandarius
Hippolais polyglotta
Lanius collurio
Limosa limosa
Luscinia megarhynchos
Cyanistes caeruleus
Lophophanes cristatus
Parus major
Poecile montanus
Phoenicurus phoenicurus
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Phylloscopus collybita

Phylloscopus trochilus

Prunella modularis
Pyrrhula pyrrhula
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Sitta europaea
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Sylvia borin
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Sylvia curruca

Sylvia undata
Troglodytes troglodytes

Turdus merula
Turdus philomelos

Turdus pilaris
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ANNEXE 5 : Caractéristiques des especes aviaires étudiées dans le chapitre 2.

Photographie

Carte d’identité Répartition
Famille : Aegithalidae -
Nom scientifique :
Aegithalos caudatus
Nom vernaculaire :
Mésange a longue queue
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 8 g

£

Source : INPN

Hauteur moyenne gende e Eereses o
d,alimentation . 2,4 m D;n't_mtdu‘ijt . =§x:inc:ion :rull'wablg

- P— - eintrodui xtinction de 'espece
Habitat : Milieu buissonnant BlRare / occasionnel

ou forestier

Famille : Paridae

Nom scientifique : Cyanistes
caeruleus

Nom vernaculaire :
Mésange bleue

Source : INPN Migration : sédentaire ou >
migrateur courte distance ¢
Masse moyenne : 10,9 g s & O
Hauteur moyenne _—
d,alimentation N 2’7 m DPre’sent_et/ou nicheur .Pré-senf:e incertaine
o - . Introduit MExtinction probable
Habltat . M | I 1eu forestler Clréintroduit MExtinction de 'espéce

WlRare / Occasionnel

Famille : Muscicapidae
Nom scientifique : Erithacus
rubecula

Nom vernaculaire :
Rougegorge familier
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance

Masse moyenne : 16,9 g ..
Source : oiseaux.net Hauteur moyenne
d’alimentation: 0,5 m LéDe;:seent et/ou nicheur =Pre‘sence incertaine
- ape . Introduif Extinction probable
Habltat : M | I |eu bu Issonnant DRe’tintrcdtu\'t .Ex:inc:on :e I'espéce

Rare / Occasionnel

Famille : Muscicapidae
Nom scientifique : Luscinia
megarhynchos

Nom vernaculaire :
Rossignol philoméle
Migration : migrateur au sud
du Sahel africain

Masse moyenne : 21,2 g
Hauteur moyenne

Bl 2
Source : oiseaux.net

. . Légende
d,allmentatlon: 0,3 m Présent et/ou nicheur MlPrésence incertaine

- -no - Dintroduit MExtinction probable
Habltat : M I I Ieu bu ISSOnnant DRe’introduw‘t .Extinct\on de I'espéce

Rare / Occasionnel
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Source : INPN

Famille : Paridae

Nom scientifique : Parus
major

Nom vernaculaire :
Mésange charbonniére
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 17,8 g
Hauteur moyenne
d’alimentation: 3.4 m
Habitat : Milieu buissonnant
ou forestier ou anthropisé

Légende
Présent et/ou nicheur
Dintroduit
Réintroduit
Rare / Occasionnel

M présence incertaine
Extinction probable
Extinction de I'espéce

Source : oiseaux.net

Famille : Philloscopidae
Nom scientifique :
Phylloscopus collybita
Nom vernaculaire :
Pouillot véloce
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 7,6 ¢
Hauteur moyenne
d’alimentation : 2,3 m
Habitat : Milieu buissonnant
ou forestier

Sources : © lucn - Olseayilnet NPT AT

Légende
Présent et/ou nicheur
Hintroduit
Clréintroduit
Blrare / occasionnel

MlPrésence incertaine
MExtinction probable
MExtinction de I'espéce

Source : INPN

Famille : Paridae

Nom scientifique : Poecile
palustris

Nom vernaculaire :
Mésange nonnette
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 10,4 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 3,4 m
Habitat : Milieu buissonnant
ou forestier

Légende
Présent et/ou nicheur
Hintroduit
Réintroduit
Rare / Occasionnel

MlPrésence incertaine
Extinction probable
MExtinction de I'espéce

Source : oiseaux.net

Famille : Prunellidae

Nom scientifique : Prunella
modularis

Nom vernaculaire :
Accenteur mouchet
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 18,9 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 0,1 m
Habitat : Milieu buissonnant

3 -
Sources : © lucn - Oiseayi{net

Légende
Présent et/ou nicheur
Dintroduit
CRéintroduit
Blrare / occasionnel

M présence incertaine
MExtinction probable
MExtinction de I'espéce
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Source : oiseaux.net

Famille : Fringillidae

Nom scientifique : Pyrrhula
pyrrhula

Nom vernaculaire :
Bouvreuil pivoine
Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 21,4 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 2,5 m
Habitat : Milieu buissonnant
ou forestier

Légende
Présent et/ou nicheur
Hintroduit
Clréintroduit
Blrare / occasionnel

MlPrésence incertaine
MExtinction probable
MExtinction de I'espéce

Famille : Sylviidae

Nom scientifique : Sylvia
atricapilla

Nom vernaculaire : Fauvette
a téte noire

Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 17,4 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 4 m
Habitat : Milieu buissonnant

Sources : © lucn - Diseayd{ net

Légende
Présent et/ou nicheur .Pre‘sence incertaine
Dintroduit MExtinction probable

Clréintroduit MExtinction de I'espéce

Wrare / Occasionnel

Source : oiseaux.net

Famille : Sylviidae

Nom scientifique : Sylvia
borin

Nom vernaculaire : Fauvette
des jardins

Migration : migrateur au sud
du Sahel africain

Masse moyenne : 18 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 2,2 m
Habitat : Milieu buissonnant

gt S

Légende
Présent et/ou nicheur
Introduit
Réintroduit
Rare / Occasionnel

MlPrésence incertaine
Extinction probable
MExtinction de I'espéce

Source : oiseaux.net

Famille : Turdidae

Nom scientifique : Turdus
philomelos

Nom vernaculaire : Grive
musicienne

Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 69 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 0,1 m
Habitat : Milieu forestier

Sources : © Iucn - Oiseayilner

Légende
Présent et/ou nicheur
Dintroduit
Réintroduit
Rare / Occasionnel

M présence incertaine
MExtinction probable
MExtinction de I'espéce
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: oiseaux.net

Famille : Turdidae

Nom scientifique : Turdus
merula

Nom vernaculaire : Merle
noir

Migration : sédentaire ou
migrateur courte distance
Masse moyenne : 91,4 g
Hauteur moyenne
d’alimentation : 1 m
Habitat : Milieu buissonnant
ou forestier ou anthropisé

Légende
Présent et/ou nicheur .Présence incertaine
Dintroduit MExtinction probable
Clréintroduit MExtinction de I'espéce
Blrare / occasionnel
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ANNEXE 6 : Densité estimée des espéces aviaires, charge en tiques moyenne et indice de
nourrissage local des tiques (en pourcentage) pour chaque année et chaque espece aviaire.

Les espéces aviaires sont classées dans [’ordre décroissant de leur indice de nourrissage de

tiques.
" Charge en Indlge de
Année Espece De_nS|:[e tiques nourrissage
estimée moyenne local (zls/s)thues

0
Turdus philomelos 7,8 15,2 31
Prunella modularis 4,8 12,0 15
Sylvia atricapilla 31,8 1,8 15
Erithacus rubecula 10,5 4,9 13
Parus major 4,2 7,0 8
Turdus merula 6,5 5,0 8
Pyrrhula pyrrhula 13,0 1,1 4
2007 Luscinia 32 38 3

megarhynchos
Phyllosc_opus 12.7 0.6 5

collybita

Cyanistes caeruleus 14,8 0,3 1
Aegithalos caudatus 21,1 0,0 0
Sylvia borin 1,5 0,5 0
Poecile palustris 0,8 0,0 0
Turdus merula 7,4 5,7 22
Prunella modularis 6,7 6,0 21
Erithacus rubecula 9,8 3,3 16
Luscinia 5.5 5.4 15

megarhynchos
Turdus philomelos 5,2 4,9 13
Parus major 6,4 1,5 5
2008 Cyanistes caeruleus 18,2 0,2 2
Sylvia atricapilla 13,9 0,3 2
Phyllosc_opus 147 0.2 5

collybita

Pyrrhula pyrrhula 3,3 0,7 1
Aegithalos caudatus 12,1 0,1 0
Poecile palustris 1,3 0,0 0
Sylvia borin 1,3 0,0 0
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Turdus merula 11,2 8,7 28
Erithacus rubecula 9,6 6,9 19
Luscinia 78 8.0 18
megarhynchos
Sylvia atricapilla 25,0 1,4 11
Prunella modularis 5,2 6,3 10
Pyrrhula pyrrhula 59 3,2 6
2009  Turdus philomelos 3,7 4,0 4
Parus major 7,8 1,1 2
Phyllosc_opus 12.3 0.3 1
collybita
Aegithalos caudatus 54 0,0 0
Poecile palustris 1,8 0,8 0
Cyanistes caeruleus 11,2 0,0 0
Sylvia borin 0,9 0,0 0
Turdus merula 12,1 19,3 38
Erithacus rubecula 13,8 8,2 18
Sylvia atricapilla 30,7 34 17
Turdus philomelos 5,7 10,5 10
Prunella modularis 4,6 9,5 7
Luscinia 3.2 8.6 4
megarhynchos
2010 Parus major 6,4 1,8 2
Phyllosc_opus 239 0.6 5
collybita
Cyanistes caeruleus 17,4 0,3 1
Aegithalos caudatus 19,0 0,0 0
Poecile palustris 7,4 0,3 0
Pyrrhula pyrrhula 51 0,6 0
Sylvia borin 1,3 0,3 0
Parus major 14,7 51 21
Prunella modularis 5,4 13,0 20
Turdus merula 8,9 7,8 19
Erithacus rubecula 8,6 6,1 15
Turdus philomelos 3,0 10,7 9
2011 Luscinia 3.4 6,2 6
megarhynchos
Sylvia atricapilla 42,1 0,4 5
Pyrrhula pyrrhula 8,2 1,6 4
Aegithalos caudatus 16,0 0,2 1
Phylloscopus 25.2 0.2 1

collybita
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Poecile palustris 2,3 0,6 0
Cyanistes caeruleus 23,9 0,1 0
Sylvia borin 1,7 0,1 0
Turdus merula 21,3 7,0 42
Prunella modularis 59 10,3 17
Turdus philomelos 10,6 4,0 12
Erithacus rubecula 6,7 4,5 8
Sylvia atricapilla 18,7 1,3 7
Luscinia 48 3.1 4
megarhynchos
2012 Parus major 12,4 1,2 4
Poecile palustris 8,2 0,8 2
PhyIIosc_opus 16.1 0.4 2
collybita
Cyanistes caeruleus 18,4 0,2 1
Pyrrhula pyrrhula 1,3 2,0 1
Aegithalos caudatus 5,6 0,0 0
Sylvia borin 0,9 0,2 0
Turdus merula 9,5 7,3 34
Prunella modularis 4,1 10,6 21
Erithacus rubecula 7,1 59 20
Luscinia 47 5.4 12
megarhynchos
Sylvia atricapilla 26,2 0,4 6
Phylloscopus
2013 collybita 138 0.3 2
Turdus philomelos 1,7 2,0 2
Aegithalos caudatus 54 0,3 1
Parus major 6,3 0,3 1
Poecile palustris 1,9 0,0 0
Cyanistes caeruleus 2,6 0,0 0
Pyrrhula pyrrhula 2,6 0,3 0
Sylvia borin 0,9 0,1 0
Erithacus rubecula 12,4 7,8 24
Prunella modularis 9,5 9,8 23
Sylvia atricapilla 31,6 2,8 22
Parus major 16,6 2,1 9
2014 Turdus philomelos 7.4 50 9
Luscinia 6.3 4.4 7
megarhynchos
Phyllosc_opus 14.2 0.5 9
collybita
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Turdus merula 2,5 3,0 2
Cyanistes caeruleus 33,1 0,1 1
Pyrrhula pyrrhula 2,8 1,3 1
Aegithalos caudatus 50 0,0 0
Poecile palustris 2,0 0,4 0
Sylvia borin 1,8 0,4 0
Erithacus rubecula 18,8 4,5 39
Turdus merula 51 7,0 16
Prunella modularis 3,8 8,6 15
Sylvia atricapilla 16,4 1,2 9
Turdus philomelos 2,9 5,0 7
Luscinia 23 5.5 5
megarhynchos
2015 Parus major 10,4 0,7 3
Phyllosc_opus 215 0.3 3
collybita
Pyrrhula pyrrhula 1,7 1,0 1
Aegithalos caudatus 7,8 0,1 0
Poecile palustris 0,8 0,0 0
Cyanistes caeruleus 24,0 0,0 0
Sylvia borin 1,2 0,2 0
Sylvia atricapilla 34,9 1,6 31
Erithacus rubecula 9,7 3,6 20
Parus major 51 6,1 18
Turdus merula 2,6 6,0 9
Turdus philomelos 3,9 3,5 8
Prunella modularis 3,0 4,2 7
Luscinia
2016 megarhynchos 3,7 2,8 6
Phyllosc_opus 116 0.3 9
collybita
Aegithalos caudatus 4,0 0,0 0
Poecile palustris 1,5 0,0 0
Cyanistes caeruleus 4,0 0,0 0
Pyrrhula pyrrhula 4,7 0,0 0
Sylvia borin 1,6 0,1 0
Erithacus rubecula 11,7 6,0 29
Turdus merula 4,4 10,0 18
2017  Prunella modularis 4,1 9,0 15
Turdus philomelos 2,2 13,3 12
Parus major 11,5 2,4 11
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Luscinia

3,0 6,6 8
megarhynchos
Sylvia atricapilla 14,3 1,0 6
PhyIIosc_opus 0.1 0.5 9
collybita
Aegithalos caudatus 7,6 0,0 0
Poecile palustris 1,2 0,0 0
Cyanistes caeruleus 3,9 0,0 0
Pyrrhula pyrrhula 1,8 0,3 0
Sylvia borin 0,8 0,0 0
Turdus philomelos 11,8 8,0 39
Erithacus rubecula 11,4 6,5 30
Prunella modularis 3,7 7,9 12
Parus major 34 4,1 6
Sylvia atricapilla 15,1 0,7 5
Luscinia 3.7 2.6 4
megarhynchos
2018  Pyrrhula pyrrhula 2,7 1,8 2
Turdus merula 3,0 2,0 2
Aegithalos caudatus 9,0 0,0 0
Phyllosc_opus 5.4 0.0 0
collybita
Poecile palustris 0,3 0,0 0
Cyanistes caeruleus 4,3 0,1 0
Sylvia borin 1,0 0,2 0
Turdus merula 14,3 17,7 71
Erithacus rubecula 12,8 2,8 10
Sylvia atricapilla 33,6 0,9 8
Turdus philomelos 7,2 2,0 4
Phyllosc_opus 16.3 0.5 2
collybita
Prunella modularis 1,0 6,0 2
2019 Parus major 2,2 2,7 2
Pyrrhula pyrrhula 4,9 1,0 1
Aegithalos caudatus 4,0 0,0 0
Poecile palustris 0,8 0,0 0
Cyanistes caeruleus 4,4 0,1 0
Sylvia borin 0,4 0,3 0
Luscinia 4.4 0.0 0
megarhynchos
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ANNEXE 7 : Nombre de larves gorgées positives, nombre d’oiseaux avec au moins une larve gorgée positive et nombre d’oiseaux avec au moins deux

larves gorgées positives par espece d’oiseaux pour B. garinii et B. valaisiana chez les espéces aviaires possédant au moins cing individus collectes.

Espéce aviaire

Nombre de larves
gorgées positives

Nombre d’oiseaux Nombre d’oiseaux
avec au moins 2

avec au moins

Nombre de larves
gorgées positives

Nombre d’oiseaux
avec au moins 1

Nombre d’oiseaux
avec au moins 2

pour B. garinii 1 larve gorgée larves gorgées pour B. valaisiana larve gorgée larves gorgées
positive positives en B. positive en B. positives en B.
en B. garinii garinii valaisiana valaisiana
Anthus trivialis 4 2 2 1 1 0
Coccothraustes 0 0 0 0 0 0
coccothraustes

Erithacus rubecula 2 2 0 0 0 0
Fringilla coelebs 0 0 0 0 0 0
Garrulus glandarius 0 0 0 0 0 0
Luscinia megarhynchos 2 2 0 0 0 0
Parus major 3 3 0 0 0 0
Phylloscopus collybita 1 1 0 0 0 0
Prunellas modularis 2 2 0 0 0 0
Pyrrhula pyrrhula 0 0 0 0 0 0
Sylvia atricapilla 2 2 0 0 0 0
Sylvia communis 0 0 0 0 0 0
Turdus philomelos 12 8 2 6 5 1
Turdus merula 49 22 12 11 7 3
Troglodytes troglodytes 7 3 2 1 1 0
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RESUME

Les maladies vectorisées par les tiques représentent une menace importante en santé humaine et animale dans le
Monde. La production de tiques infectées par une population d’une espéce hote (potentiel de réservoir hdte) dépend
de la production de tiques, de la compétence de réservoir réalisée et de la densité des hotes. La caractérisation du
potentiel de réservoir hote et la compréhension des principaux facteurs intrinseques et extrinséques aux hotes
I’influengant sont essentielles pour prévenir les maladies a tiques, comme la maladie de Lyme. De nombreuses
études se sont intéressées au réle des mammifeéres dans la circulation des bactéries appartenant au complexe
Borrelia burgdorferi sensu lato (Bbsl). En comparaison, peu d’études ont considéré le role des oiseaux dans la
circulation de ces bactéries alors qu’ils peuvent participer aux dynamiques de population des tiques et des agents
pathogénes associés lors de leurs périodes de migration (dispersion) et de reproduction, lorsqu’ils contribuent
localement a la multiplication des tiques et des agents pathogénes. Au cours de cette thése, nous avons
premierement caractérisé la diversité des espéces de tiques et des agents pathogénes présents dans les larves
gorgées portées par une grande diversité d’espéces aviaires pendant leur période de reproduction en France. Ixodes
ricinus était ’espéce de tique majoritaire et le genre de bactéries Bbsl était le plus prévalent chez les larves portées
par les oiseaux, suivi de Rickettsia spp. et Anaplasma spp. Les oiseaux appartenant a la famille des Turdidae
(Merle noir et Grive musicienne), le Troglodyte mignon et le Pipit des arbres avaient une prévalence d’infection
des larves gorgées en Bbsl supérieure aux autres especes aviaires. Aprés avoir identifié les principales especes
intervenant dans le systéme oiseaux — tiques — agents pathogénes, nous avons étudié I’ influence relative de facteurs
intrinséques et extrinséques aux oiseaux sur leur charge en tiques afin d’identifier les principaux déterminants
pouvant influencer cette charge dans un environnement donné et au sein d’une communauté aviaire spécifique.
Nous avons montré que la charge en tiques des oiseaux était davantage influencée par la diversité aviaire que par
les variations annuelles (indicatrices des conditions environnementales), avec le Merle noir, I’ Accenteur mouchet
et la Grive musicienne comme étant les especes les plus infestées de la communauté étudiée. Ces différences
s’expliquent par le fait que ces especes sont relativement grandes (masse moyenne élevée) et s’alimentent proche
du sol (strate verticale occupée par les tiques). Enfin, nous avons cherché a caractériser une partie du potentiel de
réservoir hote d’une communauté d’oiseaux en reproduction en complétant 1’étude sur la charge en tiques des
oiseaux par I’analyse de leur densité afin d’identifier les espéces participant le plus au nourrissage local des tiques
dans le milieu. Le Rouge-gorge familier, le Merle noir, 1’ Accenteur mouchet et la Grive musicienne participaient
le plus au nourrissage des tiques a 1’échelle de la communauté locale d’hétes étudiée. Les résultats obtenus ont
souligné I’importance de considérer a la fois la charge en tique et la densité des oiseaux pour caractériser ’indice
de nourrissage local des tiques. Dans une perspective de prévention de la maladie de Lyme, il faudrait compléter
cet indice par la compétence de réservoir réalisée des oiseaux pour les bactéries Bbsl, afin d’identifier les espéces
aviaires participant le plus a la production de tiques infectées dans le milieu (ou risque acarologique pour
I’homme). Cela serait a réaliser dans des sites contrastés en communautés aviaires et en habitats afin d’identifier

les conditions environnementales accroissant le risque acarologique pour la maladie de Lyme.

Mots clefs : Potentiel de réservoir hote, tiques, Borrelia, oiseaux, période de reproduction, risque acarologique




