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Résumé

La tique Ixodes ricinus est un vecteur de maladies chez I'animal et chez 'Homme
d’'importance majeure en Europe. Le réchauffement climatique modifiera probablement
son profil temporel d’activité. Pour I'évaluation présente et future du risque de piqdre
par [. ricinus, des modéles météo-sensibles de prédiction de I'activité sont nécessaires.
Dans cette thése un modele météo-sensible de régression linéaire généralisé a été
ajusté sur des séries temporelles de captures de nymphes, acquises antérieurement a la
these, pour prédire 'activité saisonniére des nymphes. Depuis ce modeéle des profils
saisonniers ont été simulés sous scénario de changement climatique. Un modéle de
survie météo-sensible a été ajusté a des durées de survie chez des adultes femelles
l. ricinus dans un cadre bayésien. Simultanément a la modélisation, nous avons
investigué les profils d’activité saisonniére des nymphes [ ricinus sur plusieurs
observatoires répartis dans les climats de France métropolitaine par des captures
mensuelles en continu d’avril 2014 a juillet 2016. Le comportement d’/. ricinus sous des
conditions informatives pour le changement climatique a été investigué. Nos
observations et nos simulations confortent I’"hypothése d’une augmentation progressive
de I'activité d’l. ricinus sur la saison d’hiver, avec des pics d’activité plus précoces. Une
activité modérée a été mise en évidence sous des vagues de chaleur a certains moments
du jour, suggérant I'importance de I’échelle infra-journaliére en été. Le modele de survie
a reproduit avec succes |'effet trés défavorable des conditions seches sur la survie des
femelles. Notre travail de thése souligne I'importance i) d’acquérir des observations au
plus proche des futures conditions saisonnieres, ii) de renforcer la sensibilité des
modeles de dynamique de populations a la disponibilité en eau dans le milieu des tiques,
iii) d’étudier les effets de la météorologie vécue sur la population a I'échelle

inter-annuelle.

Mots-clés : Ixodes ricinus, modélisation, activité saisonniére, survie, météorologie,

changement climatique
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l. Introduction

Dans cette introduction, nous exposerons d’abord les enjeux présentés par les maladies
vectorielles et les maladies a tiques, ainsi que les conséquences du changement
climatique sur la gestion du risque de piqlre de tique. Nous détaillerons ensuite les
principales tiques vectrices en Europe occidentale, puis nous nous concentrerons sur
I’espéce Ixodes ricinus. Nous détaillerons ensuite sa biologie, puis les déterminants de la
variabilité spatiale et temporelle de son activité, et enfin les connaissances disponibles
sur I'effet des variables abiotiques sur sa biologie. Nous exposerons les hypotheses sur
les modifications induites par le changement climatique sur son activité, compte tenu
des effets de ces variables abiotiques. Enfin, nous détaillerons les méthodes existantes
pour la modélisation des variations temporelles du risque de piglire par I'espéce Ixodes

ricinus.

A. Maladies vectorielles et maladies a tiques dans le contexte du
changement climatique

Dans cette premiére partie nous verrons d’abord les enjeux que représentent les
maladies vectorielles et les maladies a tiques au niveau mondial, puis les variations
spatio-temporelles du risque de piqglire de tique. Nous introduirons ensuite I'importance
des facteurs abiotiques et du changement climatique sur le profil spatio-temporel du
risque de piqlre de tique. Enfin, nous exposerons la nécessité de prendre en compte ces
facteurs abiotiques dans la gestion du risque de piglire de tique et I'adaptation au

changement climatique.

1. Enjeu au niveau mondial

Les maladies transmises par des arthropodes vecteurs représentent un enjeu majeur en
santé publique et en santé animale au niveau mondial. Elles représentent 17% des cas
de maladies infectieuses humaines et sont responsables de plus d’un million de déces
chaque année dans le monde (WHO, 2016). Elles ont un impact sociétal considérable

(Lee et al., 2013), notamment lorsqu’elles induisent une maladie chronique ou une
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invalidité. C'est le cas de I'épidémie de microcéphalie due a la maladie a virus Zika au
Brésil (Boeuf et al., 2016; Demir and Kilic, 2016), ou de la maladie de Lyme en Europe et
en Amérique du Nord (Johnson et al., 2011; van den Wijngaard et al., 2015).Lorsqu’elles
touchent les élevages, les maladies vectorielles induisent des pertes économiques qui
peuvent étre conséquentes. Par exemple, en Europe les flambées de fievre catarrhale
ovine, de maladie a virus Schmallenberg ou encore la présence de plus en plus marquée
d’anaplasmose bovine, causent régulierement des pertes aux éleveurs (Afonso et al.,
2014; Fofana et al., 2009; Joncour, 2009). Parmi les arthropodes hématophages, les
tigues sont vectrices de nombreux pathogenes lors de leur repas de sang, chez
'Homme, I'animal domestique et la faune sauvage, et sont présentes partout sur le
globe (Jongejan and Uilenberg, 2004). Le risque de maladie a tiques varie notamment

avec le risque d’étre piqué par une tique.

2. Variations spatio-temporelles du risque de piqire de

tique

Le risque de piqlre de tique varie dans le temps et dans I'espace. Ces variations spatio-
temporelles sont majoritairement déterminées par i) la répartition géographique de
I’'abondance de I'espece vectrice et ji) les variations temporelles de I'abondance des
tiques et de leur activité. Ces profils spatio-temporels sont modifiés par les changements
globaux comme lintensification des échanges, le changement climatique, les
changements environnementaux dont I'urbanisation et la reforestation (Sutherst, 2001,
2004). Par exemple, I'espece vectrice peut s’installer dans des zones nouvelles (Beugnet

and Marié, 2009; E. Lindgren et al., 2000).

3. Rodle des facteurs abiotiques sur les populations de

vecteurs

Les facteurs environnementaux qui agissent sur I’écologie des tiques, et des arthropodes
vecteurs en général, constituent des déterminants majeurs du risque de piqdQre de tique.
En particulier, les facteurs abiotiques, qui incluent les facteurs météorologiques et la

photopériode, agissent sur la biologie des arthropodes vecteurs. Les types de climats
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influencent leur aire de distribution, et la météorologie influence les variations
temporelles de leur abondance et de leur activité. Par conséquent, le changement
climatique aura probablement un impact majeur au niveau mondial (Barros et al., 2014;
Semenza et al., 2011) sur la répartition des vecteurs ainsi que sur leur profil d’activité
(Barros et al., 2014; Gale et al., 2010; Li et al., 2016). De plus, les modifications induites
par le réchauffement observé depuis la fin du XXeme siécle (Barros et al., 2014) sont
déja perceptibles sur les populations de vecteurs et sur l'incidence des maladies

vectorielles (Beugnet and Marié, 2009; Elbers et al., 2015; Lindgren et al., 2000).

4. Evaluation du risque de piqlire de tique pour une

meilleure gestion du risque

Le risque de piqlre de tique étant météo-sensible, pour I'évaluer il est essentiel i) de
comprendre et de caractériser les effets des facteurs météorologiques et climatiques sur
la biologie des tiques, ii) d’identifier des indicateurs météorologiques ou climatiques qui
permettent d’estimer 'activité des populations de tiques. Cette évaluation du risque de
piglre de tique constitue une étape indispensable pour une meilleure gestion du risque.
De plus, évaluer le risque de piqlire de tique modifié avec le changement climatique

constitue une premiere étape pour I'adaptation au changement climatique.

B. Importance médicale et vétérinaire des tiques dures en
Europe occidentale et centrale

Les tiques sont les premiers vecteurs de maladies en Europe. Parmi les especes de tiques
présentes en Europe occidentale et centrale, nous nous concentrons ici sur celles qui
représentent des enjeux de santé publique ou animale : celles qui sont déja impliquées

dans des maladies humaines ou animales émergentes ou non.

1. Systématique

Nous nous appuyons ici sur la systématique proposée par Camicas (Camicas, 1998) et

Pérez-Eid ((Pérez-Eid, 2007). Les tiques composent I'ordre des Ixodida. Deux sous-ordres
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sont a distinguer : celui des Ixodina, dites « tiques dures », et celui des Argasina, dites
« tiques molles ». La grande majorité des tiques présentant un enjeu en santé publique
et animale en Europe occidentale appartiennent au sous-ordre des Ixodina, dans lequel
on distingue la famille des Ixodidae de celle des Amblyommidae. Les principaux genres
identifiés sont le genre Ixodes parmi les Ixodidae d’une part, et les genres Dermacentor,
Hyalomma et Rhipicephalus parmi les Amblyommidae d’autre part. Les tiques du genre
Ixodes montrent une gamme importante de spécificité d’hote, certaines espéces étant
généralistes. Chez celles-ci, chaque stase (larve, nymphe, adulte) peut se nourrir sur une
grande diversité de vertébrés, qu’ils soient I'Homme, les animaux de rente, de

compagnie ou de la faune sauvage.

2. Pathogénes transmis et pathologies (Estrada-Peia et

al., 2010; Jongejan and Uilenberg, 2004)

Nous nous concentrons ici sur les principales espéces vectrices en Europe : Ixodes
ricinus, Dermacentor reticulatus et Dermacentor marginatus, Rhipicephalus sanguineus
et Hyalomma marginatum. Chacune de ces espéces peut transmettre plusieurs

pathogenes différents. Un méme pathogéne peut étre transmis par plusieurs espéces.

a) En santé animale

Le poids économique des maladies a tiques chez I'animal est probablement important,
mais est difficile a estimer (Jongejan and Uilenberg, 2004). La babésiose ou piroplasmose
canine est hautement pathogéne chez le chien et est transmise notamment par les
espéces Dermacentor reticulatus, Dermacentor marginatus et Rhipicephalus sanguineus.
Elle est due aux protozoaires du genre Babesia. Dermacentor reticulatus transmet
également la babésiose équine, ou piroplasmose équine. Ixodes ricinus est impliquée
dans la transmission de la babésiose bovine, I'anaplasmose (bactérie du genre
Anaplasma) et le virus Louping-ill. Rhipicephalus sanguineus transmet également

I’ehrlichiose canine, due a la bactérie Erhlichia canis.
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b) En santé humaine

Ixodes ricinus est I'espéce qui concerne le plus la santé humaine. Elle transmet les
bactéries du genre Borrelia, dont les agents de la maladie de Lyme les bactéries Borrelia
burgdorferi sensu lato. La borréliose de Lyme est la premiere des maladies dues a un
arthropode vecteur dans I’"hémisphére Nord. L'incidence de la borréliose de Lyme est
trés variable selon les régions de France (de moins de 50 a plus de 100/100 000 hab.
(Institut National de Veille Sanitaire, 2016)). La méme variabilité est observée entre les
pays d’Europe (Lindgren et al., 2006). /. ricinus transmet également I'encéphalite a
tiques, causée par un virus et qui est surtout présente en Europe Centrale et de I'Est.
Son incidence est variable entre et au sein des pays (de moins de 1 a plus de 18/100 000
hab., (European Centre for Disease Prevention and Control, 2012)). Les bactéries du
genre Rickettsia sont transmises par toutes les espéces de tiques citées précédemment.
En particulier, Rickettsia conorii est transmise par R. sanguineus et cause la fievre
boutonneuse méditerranéenne chez I'Homme, pathologie qui peut présenter des
formes séveres. Enfin, I'espéce Hyalomma marginatum, transmet le virus de la fievre
hémorragique de Crimée-Congo a I’'Homme. Cette maladie pourrait étre en expansion
en Europe, H. marginatum étant présente dans plusieurs pays d’Europe occidentale,

dans les Balkans et en Turquie (ECDC, 2016).

c) Intérét majeur d’Ixodes ricinus

I. ricinus a une tres faible spécificité d’hotes, elle est dite ubiquiste. Son spectre d’hotes
comprend tous les vertébrés (grands mammiféres et rongeurs de la faune sauvage,
grands et petits ruminants, chien et chat, chevaux, reptiles, oiseaux). Ainsi, elle est
capable d’assurer la circulation d’agents pathogénes entre hommes, faune sauvage et
animaux domestiques. Cette espéce est fréquemment retrouvée et colonise un grand
nombre d’habitats. Enfin, c’est celle dont le role vecteur est le plus marqué. En effet,
I'importance prépondérante de la maladie de Lyme en Europe, ainsi que la gravité de

I’encéphalite a tiques, en font un vecteur d’intérét majeur.
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C. Biologie d’Ixodes ricinus, vecteur majeur en Europe

1. Biologie et comportement

Nous voyons ici la biologie et le comportement d’l. ricinus, qui sont essentiels a

connaitre pour décrire d’étre piqué par cette espéce.

a) Cycle biologique

Le cycle de l'espéece Ixodes ricinus comporte trois stases actives: larve, nymphe et
adulte, avec un seul repas sanguin a chaque stase (Figure 1.1). Ces trois repas sanguins
se produisent sur des hotes différents. A chaque stase on trouve une phase de mue ou
développement inter-stadial, suivie d’une phase d’activation, d’'une phase de quéte
aussi appelée phase d’activité ou phase active, puis une phase de repas. A la stase
adulte, aprés s’étre gorgé sur un hote la femelle pond puis meurt, une seule ponte est
donc possible. La femelle pond un grand nombre d’ceufs, de 2000 a 3500 (MaclLeod,
1932). La phase de diapause correspond a une réduction des activités métaboliques qui
est déclenchée ou levée par un stimulus extérieur, par exemple une augmentation de la
durée du jour. Pendant la diapause développementale le développement est arrété.
Pendant la diapause comportementale, les tiques ont émergé mais ne sont pas en phase

active, elles ne sont donc pas a I'affat.
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b) Trophisme

Toutes les phases du cycle de Ixodes ricinus, y compris le développement des ceufs, se
déroulent au sol dans la végétation, donc dans le milieu extérieur, sauf la phase de repas
qui se déroule sur I'hote. Ixodes ricinus est donc une espéce totalement exophile. Ceci la
distingue des especes ayant des stases dites endophiles, qui sont inféodées a leur hote,
vivant dans les terriers ou directement sur I’'h6te (Pérez-Eid, 2007). De fait, la tique est
exposée aux variations de météorologie, de durée du jour et de changements de

végétation durant tout son cycle.

c) Ectothermie, hygrophilie

Ixodes ricinus est ectotherme, sa vitesse de développement ainsi que sa capacité de
mouvement dépend donc de la quantité de chaleur qu’elle recoit, et donc de Ia
température de son milieu. Elle est également trés hygrophile, I'accomplissement du cycle
ne peut se faire que sous une humidité élevée. Les conditions séches sont défavorables a

I’accomplissement du cycle.

d) Affat et quéte (ou phase active)

Une fois émergée a une stase donnée, apres une phase d’activation la tique se met a la
recherche d’un hote (phase active). Elle se place a I'affiit au sommet de la végétation et
attend le passage d’un hote sur lequel s’accrocher. Cette activité permet la capture des
tiques par la méthode de collecte au drap (Figure 1.2) : un drap est passé sur la végétation
pour imiter le passage d’'un hote. On mesure ainsi le nombre de tiques d’une stase donnée
aptes a s’accrocher sur un hoéte sur une surface donnée, a un moment donné. Cet effectif

est considéré comme une mesure du risque de piqlre de tique.
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Figure 1.2 Méthode de collecte au drap et adulte femelle Ixodes ricinus en position d’affdt.

Sources : Candice Christin (gauche), Magalie René-Martellet (droite).

La phase active, période qui s’étend entre I'activation et le repas sanguin, est de durée tres
variable, de plusieurs semaines a plusieurs mois. En effet, si la tique parvient a trouver
rapidement un hote, la phase active est écourtée. Si la capture de I'hGte est tardive la tique
restera plus longtemps dans la végétation du sol, ou elle sait survivre. Pour assurer sa
survie elle redescend régulierement dans la litiere du sol (phase de quiescence) afin de
maintenir son hydratation. En effet, ’humidité est plus élevée dans la litiere du sol qu’au
sommet de la végétation. Ainsi, pendant la phase active la tique n’est pas en permanence a
I'aff(t d’un hbte, mais alterne entre des phases d’aff(it et de quiescence. L’exposition aux

piqlres varie donc dans le temps, en fonction des périodes d’aff(it ou de quiescence.

e) Durée du cycle

A l'instar de la phase d’activité que nous avons décrite précédemment, les phases du cycle
ont des durées trés variables (Tableau I.1). La température est le principal facteur qui fait
varier la durée du cycle. Certaines phases peuvent mettre quelques semaines a quelques
mois pour se dérouler, c’est le cas de la phase de développement par exemple. Ainsi, un

cycle peut durer entre deux et cing ans.

Pour conclure, nous avons vu que le cycle de vie d’l. ricinus est complexe avec |'alternance
de nombreuses phases. Leurs durées sont tres variables, elles changent en fonction de

nombreux facteurs dont la disponibilité des hotes et les conditions du milieu.
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2. Conséquences écologiques

a) Type d’habitat

Etant tres hygrophile, I. ricinus colonise les habitats olu la végétation au sol garantit une
humidité élevée, et dans lesquels elle est protégée du vent qui pourrait provoquer sa
dessiccation. Elle se retrouve surtout dans les zones boisées, dont les foréts de coniferes et
décidues, mais elle se trouve également en lisiere de forét et en prairie (Boyard et al.,

2007; Pérez-Eid, 2007; Walker et al., 2001).

b) Espéces hotes

Ixodes ricinus a pour hotes naturels les mammiferes de la faune sauvage, en particulier les
grands ongulés et les micromammiferes, ainsi que les oiseaux et les lézards. Le chevreuil
(Capreolus capreolus) et les rongeurs sauvages, surtout le campagnol roussatre (Myodes
glareolus) et la souris (Apodemus sylvaticus) sont les hotes principaux (James et al., 2013;
McCoy and Boulanger, 2015; Pérez-Eid, 2007). La préférence pour les hbtes differe selon
les stases : les trois stases se retrouvent sur les chevreuils, alors que les stases qui infestent
les rongeurs sont majoritairement les larves et les nymphes, les adultes étant peu

retrouvés sur les rongeurs (Kiffner et al., 2010; Mihalca et al., 2012; Vor et al., 2010).

c) Influence de la densité des héotes

La densité des populations de chevreuils a un effet positif sur la densité des populations de
tiqgues (Gilbert et al., 2012; Tagliapietra et al., 2011; Walker et al., 2001). Ceci peut
s’expliquer parce que plus les hotes sont nombreux, plus la probabilité de repas est élevée
(Randolph, 2004). Ainsi, plus les femelles adultes seront nombreuses a trouver un héte et
plus elles seront nombreuses a se nourrir puis pondre, ce qui aura in fine une influence sur
la densité de la population. La relation entre densité de chevreuils et densité de tiques est
surtout étudiée pour la stase nymphe (Gilbert et al., 2012; Tagliapietra et al., 2011; Vor et
al., 2010; Walker et al., 2001). Elle est probablement non linéaire, avec un effet de plateau

pour les plus densités de chevreuils tres élevées (Rosa and Pugliese, 2007). La densité des
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populations de rongeurs a globalement un effet positif sur la densité des populations de

tiques (Ostfeld et al., 2006; Perez et al., 2016).

d) Aire de répartition

Egalement du fait de son hygrophilie, elle colonise les climats océaniques et continentaux.
Ces climats couvrent la majorité du continent européen (Figure 1.3), par conséquent son
aire de répartition en Europe est tres large (Beugnet and Chalvet-Monfray, 2013; Estrada-
Pefna et al., 2006, 2010). Le temps sec et les conditions trés chaudes qui caractérisent le
climat méditerranéen sont considérés comme défavorables a la persistance des
populations. Ainsi, il est classiquement considéré que I. ricinus n’est présente dans les
climats méditerranéens que de fagon sporadique, notamment en altitude (ESCAAP France,
2015; Pérez-Eid, 2007). Elle est considérée comme absente dans les zones les plus au Sud

de I'Europe, ou bien présente de maniére trés sporadique.
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D. Variabilité spatiale et temporelle concernant Ixodes ricinus

1. Variabilité spatiale

A une échelle large, la présence et I'abondance d’Ixodes ricinus dépendent des
conditions climatiques (cf : aire de répartition). A I'échelle du paysage elles dépendent
des conditions tres locales. Les facteurs qui expliquent cette variabilité spatiale a cette
petite échelle sont les conditions microclimatiques, le type de végétation, les
caractéristiques du sol, la structure du paysage (Boyard et al., 2007), et la densité des
hotes ainsi que leur dynamique a travers le paysage (Boyard et al., 2008; Li et al., 2014;
Perez et al., 2016). A l'intérieur de la zone de répartition, la distribution des populations
d’l. ricinus est donc assez hétérogéne dans la dimension spatiale. Néanmoins, lorsque les
conditions locales le permettent, I. ricinus est présente dans les climats qui lui sont

favorables.

2. Variabilité temporelle

a) Variabilité intra-annuelle

Dans son aire de répartition, Ixodes ricinus a une activité saisonniere : les périodes
d’activité ne sont retrouvées qu’a certaines saisons, I'activité étant faible ou inexistante

aux autres saisons.

(1) Connaissances sur la saisonnalité
La connaissance sur les périodes d’activité d’Ixodes ricinus provient majoritairement des
campagnes de captures de tiques par la méthode de collecte au drap ou au drapeau qui
ont été effectuées jusqu’a présent. Les campagnes réguliéres de captures sur hotes sont
beaucoup plus rares, notamment parce qu’elles sont beaucoup plus lourdes a mener
que les collectes au drap. Les premiéres collectes régulieres ont été rapportées dans les
années 1970 en Suisse (Aeschlimann, 1972), en Irlande (Gray, 2008) et en France (Gilot
et al., 1975). Des profils ont été régulierement rapportés jusqu’aux années 2000 (Perret

et al., 2000; Randolph et al., 2002) puis dans les années 2010 dans plusieurs pays
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d’Europe (Alonso-Carné et al., 2016; Buczek et al., 2014; Daniel et al., 2015; Kiewra et
al., 2014; Quiller et al., 2014; Schulz et al., 2014).

(2) Stases étudiées
Des trois stases actives, la stase nymphe est la plus largement étudiée. D’une part, les
nymphes sont de taille moyenne, plus visibles sur le drap que les larves. D’autre part, la
mortalité inter-stadiale fait qu’elles présentent une abondance intermédiaire entre les
larves et les adultes. Les larves sont trés nombreuses et agrégées, ce qui rend leur
comptage au drap fastidieux, alors que les adultes sont peu nombreux, et il est donc
difficile de déduire une saisonnalité a partir de leurs effectifs. Enfin, les effectifs de
nymphes ont une variation saisonniere marquée, elles représentent donc un signal facile

a appréhender.

(3) Année-type
On peut dégager une année-type de 'activité, toutes stases confondues : le pic d’activité
a lieu au printemps, puis I'activité diminue en été (Figure 1.4). Un pic peut parfois étre
observé en automne, il est décrit plus faible que le pic de printemps. Le nombre de

tigues est considéré comme tres faible voire nul en hiver, pour toutes les stases.
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Figure 1.4 Profil-type de I'activité d’/l. ricinus sur une année.
Cette figure est extraite de la publication de Kurtenbach et al. (Kurtenbach et al., 2006).

Il est classiquement considéré que l'intensité de I'activité en été varie selon les climats :
si 'été est plutot frais et humide, une activité pourrait se maintenir (Randolph et al.,
2002). Cette tendance est valable pour les trois stases adulte, nymphe et larve.
Néanmoins, des différences peuvent exister sur le moment du pic d’activité en fonction
des stases: il est parfois rapporté en automne pour les adultes (Alonso-Carné et al.,

2016) et en été pour les larves (Alonso-Carné et al., 2016; Randolph et al., 2002).

b) Variabilité inter-annuelle

Sur un site donné, le niveau d’activité peut varier entre les années (Paul et al., 2016;
Tagliapietra et al.,, 2011). Ces variations de niveaux sont surtout appréciables en

observant I'effectif de tiques au pic d’activité.

E. Effets des variables abiotiques chez le genre Ixodes

Dans cette partie nous présentons en détails les connaissances et les données

disponibles sur les variables qui influencent les processus biologiques d’Ixodes ricinus.
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Nous nous appuyons également sur la littérature disponible concernant Ixodes
scapularis, qui est le principal vecteur de la maladie de Lyme sur le continent américain.
Comme |. ricinus, I. scapularis est exposée a la météorologie tout au long de son cycle
(exophile), a un spectre d’ho6te large (ubiquiste), est tres hygrophile et moyennement

thermophile.

1. Effets sur les processus biologiques

Afin de comprendre les effets des variables abiotiques sur les processus biologiques,
nous allons tout d’abord rappeler les spécificités physiologiques en lien avec les
variables abiotiques. Nous aborderons ensuite les effets selon différents processus

biologiques.

a) Spécificités physiologiques

(1) Ectothermie
Les tiques du genre Ixodes sont ectothermes, leur fonctionnement métabolique dépend
de la température de leur milieu. Par conséquent, le déroulement des processus
biologiques va varier avec les conditions de température (Lees and Milne, 1951;

Macleod, 1932).

(2) Mécanisme d’hydratation et transpiration
Pour s’hydrater, les tiques absorbent I'eau présente dans |'atmosphére (Gaede and
Knille, 1997; Rudolph and Kniille, 1974). Cette absorption est un processus actif, alors
gue la perte d’eau est un phénomene passif (Kahl, 1991; Kahl and Knille, 1988; Lees,
1946; Macleod, 1935). Pour maintenir leur équilibre hydrique, elles doivent se

réhydrater en permanence (Lees, 1946), et dépensent donc de I'énergie.

(3) Sensibilité a la lumiere du jour
Les tiques posseédent des photorécepteurs qui les rendent sensibles aux changements de

luminosité (Perret et al., 2003).
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b) Développement

Pour accomplir leur développement vers la stase suivante, les tiques en développement
doivent accumuler de la chaleur, y compris pour la formation des ceufs par les femelles
(pré-oviposition) et I'éclosion. Selon les travaux de Campbell (Campbell, 1948) pour
Ixodes ricinus, et ceux de Ogden et al. (Ogden et al., 2004) pour Ixodes scapularis, plus la
température est élevée et plus le temps de développement est court, selon une relation
non linéaire pour les deux espéces. La température a partir de laquelle la chaleur recue
est accumulée est d’environ 5°C selon Campbell. Les degrés-jours, unité qui quantifie la
chaleur recue, sont donc accumulés a partir de cette température. Chez I. scapularis le
temps de pré-éclosion diminue depuis 10°C jusqu’a atteindre un plateau a 20°C. Le
temps de développement minimal est atteint vers 15°C pour les femelles gorgées, et
pour 20°C pour les larves et nymphes gorgées. Ce plateau s’observe également pour les
températures supérieures a 25°C, sachant que ces expériences sont menées a une

humidité relative maximale (95%). Des optimums similaires sont observés chez I. ricinus.

c) Survie

(1) Effetde I'humidité relative
Dans les publications qui étudient I'effet des variations d’humidité, I’"humidité relative
est la variable la plus courante, néanmoins le déficit de saturation est également utilisé.
Une humidité relative au moins supérieure a 75% est requise pour que les tiques
puissent s’hydrater pour les phases en développement comme pour les phases actives
(Kahl, 1991). Ainsi, pour assurer |'élevage des tiques en conditions de laboratoire, une

humidité élevée est classiquement appliquée (environ 92%).

(a)  Phase de quéte (ou phase active)
Le temps de survie des tiques en phase active, aussi dites non gorgées, est nettement
diminué lorsqu’elles sont exposées a la dessiccation en conditions de laboratoire, chez
I. ricinus (Herrmann and Gern, 2010; Milne, 1950) comme chez I. scapularis (Stafford,
1994). Pour les deux especes la résistance a la dessiccation varie entre les stases
(Herrmann and Gern, 2010; Stafford, 1994), les larves étant les plus sensibles. En

conditions naturelles, les tiques en phase active s’exposent plus a la dessiccation
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lorsqu’elles se mettent a I'affit au sommet de la végétation que lorsqu’elles restent au
sol. Elles doivent néanmoins assurer leur survie jusqu’a leur fixation sur un hote
(MacLeod, 1935), pour cela elles redescendent régulierement dans la litiere du sol, ou
I'humidité est globalement plus élevée qu’en haut de la végétation. Ce mécanisme leur
permet une survie prolongée dans le temps, parfois de plusieurs mois. Toutefois, les
déplacements verticaux entre le sommet de la végétation et la litiere du sol, ainsi la
réhydratation active, sont coliteux en énergie (Lees and Milne, 1951), ce qui influence in

fine la survie de facon négative.

(b)  Phases en développement
En conditions de laboratoire, une humidité élevée (environ 92%) est nécessaire pour le
développement (Milne, 1950). En conditions naturelles, le développement se déroule
dans la litiere du sol, les tiques bénéficient donc d’'une humidité plutét élevée et sont
peu exposées a la dessiccation. Les phases de diapause développementale sont

également protectrices (Kahl, 1991).

(2) Influence de la température

Les extrémes de températures, froids comme chauds, ont un effet néfaste sur la survie.

(a) Températures extrémes froides
Le temps de survie est trés court (moins de 10 jours) chez I ricinus lorsque la
température est maintenue négative (Aeschlimann, 1972; Herrmann and Gern, 2013).
Chez les femelles I scapularis, lorsqu’elles sont exposées de facon constante a des
températures respectivement de -10°C et 0°C, 'oviposition ne se produit pas (Ogden et

al., 2004).

(b) Températures extrémes chaudes
Concernant /. ricinus, a notre connaissance les températures étudiées en laboratoire ne
vont pas au-dela de 25°C (Herrmann and Gern, 2010; Milne, 1950). Concernant /.
scapularis, des observations ont été faites jusqu’a 32°C par Ogden et al.(Ogden et al.,
2004). Une température supérieure ou égale a 30°C a des effets pathologiques sur les
nymphes et les larves gorgées, tandis que les femelles ne pondent pas d’ceufs si elles
sont exposées a 28°C et plus. Les femelles gorgées peuvent survivre a 32°C, pourvu que

I’humidité soit maximale (95%).
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(3) Saisonnalité de la survie
Treés peu de données en conditions de terrain sont disponibles concernant la survie,
néanmoins I'expérience de Daniel et al. (Daniel et al., 1976) montre que celle-ci est
saisonniére : la survie est plus élevée en hiver qu’au printemps et en été pour les phases
non gorgées comme gorgées (Randolph, 2004). Ceci pourrait étre dii aux périodes de
diapauses, comportementale comme développementale, qui se déclenchent en hiver et
ont pour effet de prolonger le temps de vie. Les conditions plus chaudes et plus séches
au printemps et en été pourraient avoir un effet néfaste, surtout chez les phases non

gorgées, qui s’exposent a la dessiccation en se mettant a I'aff(t (période d’activité).

d) Affit et activité (quéte)

(1) Confusion entre variation d’affiit et d’activité
Les études qui ciblent précisément les conditions favorables ou défavorables pour la
mise a l'affGt/I’entrée en quiescence (absence d’affit mais distincte de la diapause
comportementale (Belozerov and Naumov, 2002; Gray, 1991)) sont rares. Elles
nécessitent des expériences spécifiques, ou la population est fermée et connue, ces
expériences étant rarement menées. Les variations d’aff(it sont trés souvent déduites
depuis les captures au drap. Néanmoins, dans ces captures le changement entre
quiescence et affiit ne peut pas étre distingué des variations de I|'activité. En effet,
I'activité globale observée (estimation du risque de piqlre de tique) lors de captures au
drap résulte de I'abondance de tiques en phase active, et la proportion de tiques a
I'aff(it parmi ces tiques en phase active. Ainsi, la plupart du temps |'optimal de
température et d’humidité pour I'aff(it est déduit depuis I'optimal observé pour I'activité

globale, soit sous des températures d’environ 10 a 15°C (Perret et al., 2000, 2004).
(2) Variables et échelle de variation

(a) Température et humidité
Selon la publication de Perret et al. (Perret et al., 2003), la fréquence de mise a I'aff(t
diminue lorsque le déficit de saturation augmente, ce qui correspond a une
augmentation de la température et une diminution de [I'humidité relative,

respectivement de 15 a 25°C et de 85% a 60%. A l'inverse, la fréquence de mise en
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guiescence des tiques augmente. Cette variation s’effectue sur une échelle de temps
courte, de 1 a 4 jours. Il a également été montré que la mise a I'aff(t varie a I’échelle de
I’'heure ou de la journée. Une température d’environ 7°C semble requise pour observer
le démarrage de I'activité sur le terrain (Perret et al., 2000). Cette valeur est cohérente
avec la température d’environ 5 a 8°C nécessaire pour la mise a I'afft des tiques
observée en laboratoire, avec une intensité maximale observée a 15°C dans la
publication de Tomkins et al.(Tomkins et al., 2014). Les valeurs au-dela de 15°C n’ont pas

été investiguées dans cette étude.

(b)  Luminosité
Il a été montré que la fréquence de mise a I'affit était associée a I'alternance de la
lumiére du jour et de I'obscurité, I'obscurité favorisant la mise a I'affGt (Perret et al.,

2003).

(3) Conditions extrémes et dire d’expert
De fagon générale, les variations d’afft n’ont pas été étudiées sous des extrémes
chauds ou froids de température, ni sous des conditions de sécheresse. Pour pallier ce
manque, Beugnet et al. (Beugnet et al., 2009) ont proposé une matrice d’activité qui
couvre de larges plages de températures et d’humidités. Elle est néanmoins construite

sur le dire d’expert et non sur des données observées.

e) Diapauses

Belozerov and Naumov (Belozerovn and Naumov, 2002) ont démontré
expérimentalement que lorsque des nymphes gorgées en diapause développementale
étaient exposées a des durées du jour successivement courtes, puis longues, cette
diapause était levée. La méme observation était faite chez des nymphes ayant fini leur
développement, mais pas encore actives. La variation de durée du jour serait donc un
déterminant de la levée des diapauses. Néanmoins, leur déclenchement par la variation
de durée du jour n’a pas été observé. De méme, on peut suggérer que les minima ou les
maxima de températures déclenchent ou lévent les diapauses, néanmoins cet effet n’a

pas été prouvé.
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2. Effets sur la phénologie

Les mécanismes sous-jacents a la phénologie restent tres partiellement connus car des

inconnues persistent sur les effectifs de la population et la structure d’age.

a) Inconnues sur la taille des populations

(1) Inaccessibilité des différentes phases du cycle
Pour une population de tiques a un endroit donné, la variation de la proportion de
tigues dans chaque phase du cycle au cours du temps nous est inaccessible. Le seul état
pour lequel nous avons un indicateur de I'effectif de la population est la population en
phase active, via I'estimation du nombre de tiques a I'afflt, lui-méme indiqué par

I’effectif de tiques capturées au drap.

(2) Estimation indirecte par des méthodes de
génetique des populations
La démographie et la dynamique d’une population peut étre connue par I'étude des
marqueurs génétiques parmi cette population et parmi ses populations voisines. On
peut en particulier obtenir I'indice de différenciation noté FST, que I'on exprime ensuite
en fonction de la taille efficace N, et du taux de migration m (Holsinger and Weir, 2009;

Wang, 2005):
FST = ——— (1)

En plus de I'analyse des marqueurs génétiques, accéder a la taille efficace par cette
méthode nécessite de connaitre le taux de migration de la population étudiée. Elle
nécessite également de formuler des hypothéses fortes sur I'intensité de la migration et
sur I'état d’équilibre de la population (Holsinger and Weir, 2009; Rieux et al., 2013;
Wang, 2005). I ricinus ne peut migrer sur des distances importantes que par le
déplacement des hotes qu’elle parasite. Les mouvements migratoires d’une population
I. ricinus donnée dépendent donc de nombreux facteurs relatifs aux hotes, qui sont
difficiles a estimer, notamment parce que leur quantification précise est lourde a mettre
en ceuvre : déplacements des hotes, taux de parasitisme... De fait, le taux de migration

d’une population /. ricinus donnée nous est inconnu, ce qui entrave I'estimation de la
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taille efficace. Dans ce cas, utiliser cette méthode nécessiterait de formuler des
hypothéses trés fortes sur le comportement des hotes, pouvant aboutir a une

estimation trés imprécise de la taille efficace.

b) Inconnues sur la structure d’dge

Lorsqu’elles émergent et passent en phase active a 'année n les tiques peuvent ne pas
trouver d’hoéte, et doivent survivre jusqu’a la prochaine période d’activité. Elles peuvent
notamment survivre a I’hiver. On peut ainsi distinguer grossierement deux états. D’'une
part les tiques « jeunes » sont celles qui ont trouvé un hoéte a I'année n, se sont
développées et ont émergé a la stase suivante a 'année n + 1. D’autre part, les tiques
« agées » sont celles qui ont émergé a 'année n, n’ont pas trouvé d’hote et ont survécu
jusqu’a l'année n+ 1 en restant a la méme stase. Chez de nombreuses especes
animales I'estimation de I'dge des individus est possible, et est informative sur leur
dynamique de populations (exemples : taille des poissons, nombre de pontes par les
femelles moustiques). Concernant les tiques, aucune méthode de datation en routine
n’existe pour distinguer |'état des individus parmi une population capturée a un moment
donné. Ceci limite le décryptage du role des conditions vécues par les tiques sur la
dynamique de la population, notamment sur les durées des diapauses et du

développement.

c) Scénarios pour la phénologie

Malgré ces inconnues, pour décrire le déroulement du cycle au fil des saisons, plusieurs
scénarios ont été proposés, et ce depuis les profils d’activité saisonniére observés par
captures au drap. Ces scénarios different dans la synchronie ou non des populations,
dans la vitesse considérée pour le développement, et dans la fréquence supposée des

repas.

(1)  Scénario avec une seule cohorte
Le premier scénario fait I’hypothése que la population a une stase donnée est synchrone
(Randolph et al., 2002) : les tiques d’une stase donnée émergent en automne, celles qui

parviennent a se nourrir en automne entrent ensuite en diapause développementale en
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hiver, pendant que les autres entrent en diapause comportementale (Figure 1.5). Au
printemps les diapauses sont levées, les tiques n’ayant pas trouvé d’hote a I'annéen — 1
se nourrissent au printemps, se développent en fin d’été et émergent a I'automne de
I'année n, en méme temps que les tiques ayant effectué leur repas a I'année n — 1, qui
terminent leur développement durant toute I'année n. L'age de la population serait
alors homogene : les tiques seraient toutes « jeunes » en automne d’'une année donnée,

et « agées » au printemps.

année n-1 | année n

I I 5 I : I L ! !
I Automne | Hiver | Printemps | Eté | Automne I

I Y Temps

I I
Repas de sang : :
I I
|

I I I I I \ I
] | | :
Emergence I I Emergence au stade suivant
i | I i I i
I

I I I I I
Diapauses

== =m == Développementale
s Phase de quéte s Phase de développement
mm =m = Comportementale

Figure 1.5 Scénario de dynamique de population depuis la publication de Randolph et al.
(Randolph et al., 2002).

(2)  Scénario a plusieurs cohortes
D’autres auteurs ont proposé des scénarios dans lesquels plusieurs repas peuvent avoir
lieu par an, la population est supposée asynchrone, et I’age de la population serait alors
hétérogene avec des tiques « jeunes » et « dgées » retrouvées a toutes les saisons (Gray,

1991; Walker, 2001). Ces scénarios supposent une dynamique plus complexe.
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Figure 1.6 Scénario de dynamique de population extrait de la publication de Walker (Walker,
2001).

(3) Hypotheses sur les effets des variables abiotiques
Nous pouvons faire I’hypothése que le choix d’un scénario ou d’un autre dépend de la
probabilité de rencontrer les hotes et de s’y accrocher avec succes, et de plusieurs

variables abiotiques :

e La quantité de chaleur accumulée, qui peut ou non permettre aux tiques de

se développer rapidement et de pouvoir se nourrir plusieurs fois par an,

e Lerégime de température, qui peut ou non permettre une mise a I'affit et

donc une activité plus fréquente,

e Ladurée du jour, selon si son influence sur la synchronisation est forte ou

non,

e La présence ou non d’'une diapause comportementale en été due a des

conditions trop chaudes et séches.
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3. Quantification des effets des variables abiotiques

Nous analysons ici les données et les connaissances disponibles.

a) Rareté des conditions contrélées

Nous avons cité ici les expérimentations menées en conditions controlées en laboratoire
qgue l'on peut trouver dans la littérature. Elles sont peu nombreuses comparé a la
littérature trés importante qui existe concernant [ ricinus et [. scapularis. Les
expériences en conditions de terrain contrélées sont encore plus rarement effectuées.
Ainsi, les connaissances sur la réponse des tiques aux variables abiotiques sur le terrain
proviennent essentiellement de déductions faites depuis les nombreuses campagnes de
captures au drap disponibles dans la littérature. Le peu d’expériences qui permette une
connaissance quantitative de I'effet des variables abiotiques sur des processus précis
sont celles de laboratoires, dans lesquelles I'effet de la végétation et du sol n’est pas pris
en compte. Enfin, ces expériences comprennent peu d’individus par condition

d’exposition.

b) Expertise disponible

Néanmoins, alors que sous un aspect quantitatif peu de connaissance existe sur la
météo-sensibilité des processus biologiques, sous un aspect qualitatif on peut
considérer que I'effet des variables abiotiques (optimums de température et d’humidité,
durée des phases...) est trés bien connu. On peut donc dire que depuis I'ensemble des
nombreuses études de terrain ou de laboratoire sur les tiques du genre Ixodes, une

grande expertise existe sur le plan qualitatif.

c) Cas des conditions extrémes

En laboratoire comme sur le terrain, les conditions extrémes de température et
d’humidité relative sont trés peu investiguées. Les seules données a notre connaissance
ont été évoquées dans cette partie. Ainsi, les plages de valeurs pour lesquelles on
possede de l'information sont restreintes. Ceci impliqgue que nous avons une

connaissance tres partielle des effets des conditions extrémes, en particulier des effets
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pour des températures élevées. Ces températures seront pourtant de plus en plus

fréquentes avec le changement climatique.

F. Changement climatique

Depuis la partie précédente, nous pouvons résumer les conditions optimales pour
I'accomplissement du cycle biologique, ainsi que les conditions néfastes a la persistance
et a I'activité des populations d’l. ricinus. On peut situer son optimum de température
entre 10 et 20°C, elle est donc modérément thermophile en préférant les températures
douces. Sa biologie requiert une humidité élevée, donc un apport en eau important.
L'aire de répartition et les périodes d’activité sont fonction de ces préférences et

peuvent varier lorsque le climat change.

Nous exposons d’abord ici i) les changements climatiques déja observés en Europe et en
France, ainsi que les modifications observées dans la distribution et I'activité d’l. ricinus
depuis la deuxieme moitié du XXéme siecle, ii) le changement climatique projeté pour le
XXleme siécle, ainsi que les hypothéses sur les modifications de la distribution et

I"activité d’l. ricinus.

A I’échelle de I'Europe les observations (depuis la deuxieme moitié du XXéme siécle) et
les projections (XXleme siecle) sont ceux proposés par le GIEC (Groupe
Intergouvernemental pour I'Etude du Climat). A I'échelle de la France I’analyse du climat
au XXeme siecle provient des mesures effectuées par MétéoFrance. Les projections sont
obtenues par régionalisation pour la France des scénarios établis par le GIEC et issus de

modeles climatiques.

1. Changements observés

a) Climat en France et en Europe au XXéme siécle

Le réchauffement du climat depuis la seconde moitié du XXeéme siecle est constaté pour
toute I'Europe (Tableau 1.2) (Barros et al., 2014; Ouzeau et al., 2014). Les températures

extrémes froides sont de moins en moins fréquentes et les températures extrémes
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chaudes de plus en plus fréquentes. En France les températures augmentent de facon
générale, et les vagues de chaleur et jours chauds sont de plus en plus fréquents (Figure
I.7). Les précipitations ont évolué de fagon variable en fonction des régions et des

saisons.

Température moyenne annuelle : ecart a la reference 1961-1990
France métropolitaine

40
3.5
3.0
2.5
2.0
1.5
1.0
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. Ecart a la référence de la tempeérature moyenne

= Moyenne glissante sur 11 ans

Figure 1.7 Ecart de la température moyenne annuelle a la référence 1961-1990 pour la France
métropolitaine (MétéoFrance, 2015a).
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b) Modifications concernant Ixodes ricinus

Une expansion a la fois vers le Nord et vers des altitudes plus élevées a été mise en
évidence dans plusieurs zones d’Europe entre les années 1950 et les années 2000 (Burri
et al., 2007; Gray et al., 2009; E. Lindgren et al., 2000; Materna et al., 2005). Concernant
les modifications temporelles de I'activité, il a été montré que des nymphes et adultes
pouvaient étre a I'affit en hiver lorsque les températures étaient exceptionnellement
douces (Dautel et al., 2008). Des modifications de la période d’activité ont été
constatées lorsque I'apport de chaleur était supérieur a la normale I'année qui précédait

la période d’observation (Gray, 2008).

2. Projections climatiques a long terme

Les scénarios RCP (« Representative Concentration Pathway ») RCP2.6, RCP4.5, RCP6 et
RCP8.5 sont quatre scénarios de référence utilisés par le GIEC pour décrire I'évolution du
forcage radiatif di a I'effet de serre (respectivement de 2,6, 4,5, 6 et 8,5 Watts/m?) a
I’'horizon 2100 (Barros et al., 2014). Plus le forcage radiatif est élevé et plus
I’'augmentation de température est importante. Le scénario RCP8.5 est le scénario le
plus pessimiste (hypothése d’absence de politique de réduction des gaz a effets de serre
au niveau mondial). Il est associé a I'élévation de température la plus forte. Le scénario
RCP2.6 est le scénario le plus optimiste (hypothése d’'un monde avec la politique la plus
contraignante sur les émissions de gaz a effet de serre). Dans ce scénario I'augmentation
de la température globale est maintenue en-dessous de 2°C. Le scénario RCP4.5

correspond a un scénario intermédiaire.

Les projections ci-aprés pour I'Europe sont celles rapportées par le GIEC (Barros et al.,
2014), et ont été obtenues sous les scénarios RCP4.5 et RCP8.5, depuis un ensemble de

modeles régionaux. Nous les avons résumées dans le Tableau I.3.

Les projections qui sont présentées ci-aprés pour la France sont celles pour les scénarios
RCP4.5 et RCP8.5 dans I'étude de Ouzeau et al. (Ouzeau et al., 2014). A partir des cartes

de projections dans cette étude, dont une illustration est donnée avec la Figure 1.8, nous
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avons élaboré une synthése en Tableau 1.3. Les deux modéles régionaux utilisés pour les

projections sur la France sont WRF et Aladin-Climat.

C25 - 2021-2050 WREF - 2021-2050 Aladin-Climat - 2021-2050 C75 - 2021-2050
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Figure 1.8 Ecarts de température sur la saison d’hiver (°C) par rapport a la référence 1976-2005
pour le scénario RCP8.5 aux horizons 2021-2050 et 2071-2100 extraits de Ouzeau et al. (Ouzeau
et al.,, 2014).

De gauche a droite : 25° centile de 'ensemble, modéle WRF, modéle Aladin-Climat, 75° centile
de I'ensemble.

a) Projections climatiques en Europe et en France

La tendance au réchauffement observée en fin de XXéme siécle en Europe devrait se
poursuivre et s’accentuer (Tableau 1.3). Il se produirait plus intensément sur I’'Europe du
Sud que sur I'Europe du Nord. Un climat plus doux et toujours arrosé se profile pour
I’'Europe du Nord, avec une augmentation des précipitations dans des climats qui sont
déja plutdt océaniques dans le présent. En Europe du Centre on projette un climat
plutét doux, avec des vagues de chaleur, et un apport en eau plus contrasté : des cumuls
inchangés ou légérement augmentés, mais avec des périodes de sécheresses. Une
certaine variabilité spatiale est prévue pour cet apport en eau. Sur I'Europe du Sud, un
climat chaud et aride est projeté. En France, les températures moyennes devraient
augmenter a toutes les saisons avec une hausse plus forte en été qu’en hiver. Le nombre
de jours en vagues de chaleur devrait augmenter, le nombre de jours avec des

températures extrémes froides devrait diminuer. L’évolution des précipitations dépend
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des saisons, elles devraient augmenter en hiver et devraient diminuer en été.

Néanmoins, concernant les précipitations une forte disparité existe entre les modeles.
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b) Hypothéses sur les modifications concernant l. ricinus

(1) Modifications spatiales - distribution
L’extension de I'aire de répartition vers le Nord pourrait se poursuivre (Porretta et al.,
2013). Le climat étant projeté comme de plus en plus sec dans la partie Sud de I'aire de
répartition, les populations d’l. ricinus pourraient ne plus avoir un apport en eau
suffisant pour persister, et la limite Sud de I'aire de répartition pourrait remonter vers le
Nord. Néanmoins, cette hypothése n’est permise que parce que nous savons que
I. ricinus est trés hygrophile. Ce changement n’a pas été montré par les modéles de

distribution spatiale.

(2) Modifications temporelles - activité

(a)  Hiver
Avec les hivers, fins d’automne et débuts de printemps de plus en plus doux, la
principale hypothése est que la période d’absence d’activité, classiquement considérée
en hiver, va se raccourcir. La période d’activité pourrait ainsi s’étaler dans le temps : la
reprise de l'activité pourrait étre plus précoce en fin d’hiver/début de printemps et
I'activité pourrait se maintenir jusqu’en fin d’automne (Gray et al., 2009). Cette

hypothése est supportée par deux explications biologiques :

e D’abord, les tiques qui sont en développement pendant I'hiver pourraient
accumuler plus rapidement la chaleur nécessaire a leur émergence et a leur
activation, et ainsi étre en phase active plus t6t au printemps.

e Ensuite, la température pourrait devenir suffisamment favorable pour que les

tigues se mettent a I'aff(it plus tot.

Les effets sur les diapauses développementale et comportementale sont incertains,
notamment parce qu’elles sont aussi influencées par la durée du jour. Néanmoins on
peut suggérer que la raréfaction des jours de gel et des jours extrémement froids pourra
entrainer des modifications de la durée des diapauses en hiver. Enfin, comme observé
lorsque les conditions d’hiver sont exceptionnellement douces (Dautel et al., 2008), une

activité faible pourrait étre maintenue sur cette saison.
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(b) Eté
Concernant I'été, on peut faire I'hypothése que sous des étés qui seront communément
tres chauds et tres secs, I'activité pourrait étre inhibée et la survie des tiques pourrait

étre trés dégradée, a toutes les stases.

(3) Besoins en modélisation
Bien que leur aire de répartition future aux horizons 2020-2050 et 2070-2100 soit
incertaine, on peut faire I’hypothése que les populations d’/. ricinus vont persister dans
une partie de sa zone de répartition actuelle. Néanmoins, a l'intérieur de cette aire de
répartition le profil temporel d’activité évoluera probablement, ce qui pourrait générer
de nouvelles périodes ou le risque de pig(re serait non nul. Ainsi, le risque de piqdre
d’l. ricinus va évoluer dans la dimension temporelle. Evaluer ce risque nécessite des

modeles compétents pour décrire la dynamique de la population d’/. ricinus.

G. Modéliser la phénologie du risque de piqiire de tique

La phénologie des populations d’l. ricinus résulte de I'action de facteurs biotiques et
abiotiques, qui sont nombreux et agissent a différentes échelles sur la dynamique de la
population. In fine, cette dynamique est complexe. Nous introduisons ici les modeles
existants pour décrire la phénologie observée d’l. ricinus, les points forts de ces modeles

puis leurs limites.

1. Modeéles statistiques de régression

a) Principe et modéles existants

En premiére intention lorsqu’on dispose de séries temporelles observées d’effectifs de
captures au drap, la méthode de régression linéaire généralisée fréquentiste permet
d’ajuster un modeéle sur ces données observées. Les variables explicatives peuvent alors
étre des facteurs biotiques ou abiotiques. Cette méthode a été appliquée par plusieurs
auteurs (Alonso-Carné et al., 2016; Daniel et al., 2015; Quiller et al., 2014; Schulz et al.,

2014). Dans ces modeles les variables explicatives sont majoritairement des variables
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abiotiques. Un paramétre est alors estimé pour chaque covariable, il y a donc une étape

d’inférence sur les parameétres depuis les données observées.

b) Points forts

Cette méthode permet donc de construire le modele en tenant compte de la séquence
d’activité qui s’est réellement produite sur le terrain. De plus, la valeur de chaque
parameétre permet d’apprécier I'association entre chaque covariable d’intérét et la série
d’effectifs observée. Les modeéles statistiques de régression permettent de prendre en
compte des variables que I'on sait influentes sur la phénologie, mais sans nécessiter de
déterminer précisément I'effet spécifique de chacune sur les processus biologiques.
C’est principalement ce qui le différencie du modéle de dynamique de populations. Ce
type de modele nécessite donc des données observées et peu de connaissances. Ces
modeles sont également moins complexes que les modeéles de dynamique de

populations, et souvent moins exigeants en calculs.

c) Limites des modéles existants

Les limites exposées ici renvoient essentiellement aux limites des jeux de séries

temporelles sur lesquels les modéles de régression sont ajustés.

e Seules les stases pour lesquelles on a des séries observées pourront étre
simulées. Les nymphes étant la stase la plus souvent investiguée, elles
constituent la stase la plus fréquemment modélisée. Trés peu de modeéles sont
développés pour les larves et les adultes (Kiewra et al., 2014; Schulz et al., 2014).

e Pour qu’ils puissent avoir une certaine capacité a reproduire les séries de
captures observées depuis la météorologie, y compris a une échelle
interannuelle, ces modeles nécessitent beaucoup de données de collectes. Les
séries doivent notamment couvrir toutes les saisons, et si possible plusieurs
années (Alonso-Carné et al., 2016; Daniel et al., 2015; Qviller et al., 2014). C'est la
condition pour couvrir toutes les conditions météorologiques qui peuvent étre
rencontrées. Ceci est essentiel pour appliquer ensuite le modele a d’autres séries

météorologiques. En effet, le modeéle n’est compétent a prédire des séries de
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captures que pour des conditions météorologiques similaires a celles pour
lesquelles ses parametres ont été estimés. Or, les jeux de données ne couvrent
pas tous la totalité des saisons, notamment parce que les collectes sont peu
souvent maintenues au long terme.

e Lorsqu’ils contiennent comme variables fixes des notions calendaires comme
I’'année ou la saison, ces modeles sont difficilement transposables a d’autres

périodes ou d’autres contextes (Daniel et al., 2015; Quiller et al., 2014).

2. Modeéles de dynamique de populations

a) Principe et modéles existants

Nous analysons ici les modéles de dynamique de populations disponibles pour I'étude
d’Ixodes ricinus et Ixodes scapularis : les publications de Dobson et al. (2011), Estrada-
Pefia and Estrada- Sanchez (Estrada-Pefia and Estrada-Sanchez, 2014), Gardiner and
Gettinby (Gardiner and Gettinby, 1983), Gardiner and Gray (Gardiner and Gray, 1986),
Hancock et al. (Hancock et al., 2011), Hoch et al. (2010b), Mount et al. (Mount et al.,
1997), Ogden et al. (Ogden et al., 2006). Ces modeéles sont dits mécanistes car ils
décrivent les mécanismes qui régissent la dynamique de population. Parmi ces modeles
mécanistes on trouve les modeéles a compartiments: les différentes phases sont
formulées en compartiments, et les processus biologiques du cycle sont formulés en

parametres qui permettent de passer d’'un compartiment a un autre.

b) Points forts

e Les modeles de dynamique de populations permettent donc d’intégrer I'effet
direct des variables abiotiques ou biotiques sur les mécanismes biologiques qui
sont a l'origine de la phénologie observée. C'est ce qui les différencie des
modeles de régression, qui modélisent uniquement I’association entre la série de
captures et les covariables intégrées en entrée. Plusieurs modéles de dynamique
de populations existants ont intégré des modeles pour les processus biologiques,
ayant en entrée des variables météorologiques. Ainsi, le taux de développement

défini par Campbell (Campbell, 1948) en fonction de la température est utilisée
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dans plusieurs modeéles (Hancock et al., 2011; Hoch et al., 2010; Randolph et al.,
2002). La capacité de mise a I'affit est modélisée en fonction de la température
dans les modeles de Mount et al. (1997) et Hoch et al. (2010b).

De plus, comme avec les modeles de régression, on peut obtenir des séries
d’effectifs en phase d’activité simulés que I'on peut confronter avec les séries
temporelles de captures observées. Les modeles de dynamique de populations
permettent également de simuler des effectifs pour toutes les phases du cycle,
alors que les modéles de régression ne peuvent simuler des effectifs que pour les

stases et phases qui ont été observées.

c) Limites des modeéles existants

L'intégration des effets des variables abiotiques sur les processus est presque
toujours effectuée de maniére théorique. En effet, trés peu de modéles pour les
processus biologiques ont été construits depuis des données observées. La forme
analytique des modeles, ainsi que les valeurs des parametres qui les composent,
sont décidés par une démarche de calibration depuis la littérature disponible, et
non estimés par une démarche d’inférence.

Des variables abiotiques dont on connait I'effet majeur sur la biologie ne sont
tres souvent pas incluses, la température étant souvent la seule variable
abiotique prise en compte. L’humidité relative est treés rarement incluse. Il en est
de méme pour l'influence de la durée du jour sur les diapauses. L’absence de ces
variables limite le potentiel des modeles de dynamique de populations a décrire
les profils d’activité observés, et a étre informatifs dans les scénarios de
changement climatique.

Enfin, les séries temporelles simulées ne proviennent pas d’une démarche
d’inférence comme dans les modeles de régression. Ceci limite la robustesse des

modeles.

Ces différents aspects peuvent représenter des obstacles lorsque I'on souhaite utiliser

les modéles de dynamique de populations pour prédire les profils d’activité observés.

Ces handicaps proviennent essentiellement du peu de données observées disponibles
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pour modéliser les processus biologiques, et également parce que lintégration de

certaines variables s’avere complexe.

3. Modéele a dire d’expert — modele FleaTickRisk

a) Principe

Ce modele est développé par la société Merial. Depuis la température moyenne et
I'humidité relative moyenne de la semaine qui précede, un indice d’activité est calculé
pour la semaine qui suit. Cet indice a pour objectif de définir I'intensité de I'agressivité
des tiques vis-a-vis de leurs hoétes. Il varie de 0 a 100 en fonction de la température et de
I’"humidité relative selon une matrice d’activité (Beugnet et al., 2009; Merial, 2015).
Cette matrice a été construite depuis la connaissance d’expert et la température

disponible.

b) Points forts

Ce format permet de tenir compte de I'effet joint de la température et de I"humidité
relative. Il requiert également peu de calculs, et permet ainsi d’obtenir des prédictions
en routine. Ainsi, des cartes de prédictions d’activité faites par le modeéle FleaTickRisk
peuvent étre mises en ligne chaque semaine, ce qui permet d’informer le public sur le

risque de piqlre de tique.

c) Limites

La relation établie entre la température et I'humidité relative est basée sur le dire

d’expert, et non sur la séquence d’activité qui se produit réellement.
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Il. Objectifs de thése et plan

Ce travail de these est orienté vers une amélioration de I’estimation du risque de piqre
par les tiques Ixodes ricinus en fonction de la séquence météorologique, pour la période
actuelle comme pour le climat futur. Ceci englobe entre autres I'amélioration du modele

de prédiction FleaTickRisk.

Pour cela, les objectifs de cette thése sont :

i) d’étudier l'activité des populations d’Ixodes ricinus sous différentes

conditions météorologiques et de photopériode dont différents climats

a. observées dans le présent, sous des saisons ou des séquences
météorologiques peu explorées et informatives sur l'activité des

populations d’l. ricinus sous le climat futur

b. avec une méthodologie qui permettra la comparaison de I’évolution

saisonniére sous différents climats

ii) de produire des modeles
a. qui soient compétents pour décrire les profils saisonniers de

I"activité d’Ixodes ricinus en climat actuel,

b. qui soient informatifs sur les profils saisonniers de I'activité en

climat futur.

Pour mettre en ceuvre ces objectifs de thése, nous avons effectué a la fois des travaux

d’observation et de modélisation.

Dans le chapitre 1 nous présentons une campagne d’observation qui s’est déroulée dans
le cadre d'un projet nommé CC-EID (« Climate Change and Emergent Infectious
Diseases »). Dans cette étude des observatoires ont été mis en place sur plusieurs sites

en France, dans les différents climats qui y sont rencontrés, pour y effectuer des
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captures régulieres de tiques en continu. La campagne de collectes a démarré dans les

premiers mois de cette these, en avril 2014.

Dans les chapitres 2 et 3 nous présentons des travaux de modélisation qui ont été
effectués pendant que la campagne de collecte « CC-EID » décrite en chapitre 1 se

poursuivait.

Dans le chapitre 2 nous présentons d’abord un modéele statistique de régression linéaire
généralisé a effets mixtes qui décrit I'activité saisonniére observée des nymphes Ixodes
ricinus, en fonction des conditions météorologiques saisonnieres vécues le mois
précédent. Nous avons ajusté ce modele de régression a un jeu de données déja
existant, acquis antérieurement a la thése. Ce modele comprend uniquement des
variables abiotiques comme variables explicatives. Nous présentons ensuite les séries de
captures simulées lorsque le modéle est appliqué i) sur les séries météorologiques
vécues dans la campagne de collectes CC-EID, et ii) sur des scénarios de changement

climatique.

En chapitre 3 nous proposons un modele pour la survie des adultes femelles . ricinus, un
des processus biologiques météo-sensibles du cycle de vie, et qui est nécessaire pour

modéliser la dynamique de la population.

Nous proposons finalement une discussion transversale des résultats obtenus, puis nous

exposons les perspectives de travail qui découlent de cette these.
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lll. Chapitre 1 - Variabilité spatiale et temporelle de I'activité

d’Ixodes ricinus en France métropolitaine

Dans ce chapitre nous présentons les apports du réseau d’observatoires « CC-EID »
(« Climate Change and Emergent Infectious Diseases »). Sur ces observatoires, des
données a la fois sur l'activité des tiques Ixodes ricinus, ainsi que des données
climatiques et météorologiques, ont été recueillies. Dans la premiére partie de ce
chapitre nous présentons les données recueillies sur tous les observatoires a I'échelle
saisonniere. En deuxiéme partie nous présentons une étude a I'échelle infra-saisonniere

sur un des observatoires.

A. Etude de la diversité géographique des profils d’activité
saisonniere d’Ixodes ricinus en France métropolitaine

1. Introduction

L’aire de répartition d’l. ricinus en France couvre I'ensemble du territoire a I'exception
du pourtour méditerranéen et de la Corse (Pérez-Eid, 2007). A l'intérieur de cette zone,
des tendances climatiques différentes existent (Joly et al., 2010). Les populations de
tigues sont donc soumises a des profils climatiques saisonniers distincts. Cela permet de
supposer que les profils d’activité saisonniere pourraient étre remarquablement
différents entre les zones climatiques. Pourtant, trés peu de séries temporelles de
captures d’l. ricinus ont été rapportées a l'intérieur de I'aire de répartition d’/. ricinus sur
le territoire francais. Des profils existent pour certaines localités notamment en région
parisienne en forét de Sénart (Paul et al., 2016) et en forét de Rambouillet (Vassallo et
al., 2000), dans la région grenobloise (Gilot et al., 1975) ainsi que dans I'Ouest de la
France (L'Hostis et al., 1995). Cependant, ces campagnes d’observation ne couvrent
souvent que la période de printemps et négligent les périodes supposées défavorables a
I'activité, tels que les mois d’hiver. De plus, elles sont rarement effectuées sur plusieurs
années consécutives. Ces deux handicaps ne permettent pas de mettre en évidence les

tendances saisonnieres d’activité pour un type de climat donné.
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Pour comprendre I'effet a long terme des conditions météorologiques sur les densités
de tiques collectées, nous avons mis en place des observatoires de I'activité saisonniére
des tiques en France métropolitaine en avril 2014. Cette campagne de collectes fait
partie du projet nommé CC-EID (Climate Change and Emergent Infectious Diseases,
changement climatique et maladies infectieuses émergentes), financé par le
métaprogramme ACCAF (Adaptation au Changement Climatique de I’Agriculture et de la

Forét) de I'INRA.

L'objectif de cette étude est d’évaluer les différences et similitudes dans i) les profils
saisonniers d’activité des nymphes |I. ricinus obtenus de début avril 2014 a fin juillet

2016, ii) le climat et la météorologie vécue a la localisation de chaque observatoire.

2. Matériel et méthodes

a) Collecte

(1) Protocole
L'objectif de I'étude est de comparer les collectes dans le temps sur un méme site
(comparaison intra-site), et les collectes entre les sites. Pour obtenir des effectifs de
tiques capturées comparables on applique le méme protocole sur tous les sites de
collecte. Les sites ont été placés dans un habitat de sous-bois, c’est I’habitat ou I'on

retrouve les plus fortes densités de tiques Ixodes ricinus (Walker et al., 2001).

(a)  Plan d’échantillonnage
Sur chaque site de collecte des parcelles de 10 métres de long et 1 m de large ont été
réparties, distantes au minimum de 20 métres les uns des autres. Ces parcelles sont
nommeées « tirages » par la suite. Dix tirages ont été considérés par site. Les collectes
ont été effectuées a une fréquence mensuelle. L’heure de début et de fin de la collecte a
été notée. Les tiques ont été capturées par la méthode du drap, passé a une vitesse de
marche. Sur chaque tirage trois passages de drap ont été effectués successivement. En
effet, il a été montré qu’effectuer plusieurs passages répétés permet de réduire les
différences de taux d’échantillonnage entre les tirages d’'un méme site, notamment dues

a des différences dans le type de végétation (Bord et al., 2014). A chaque passage les
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tigues sont repérées et comptées. L'espece, la stase et le sexe sont reconnus a I'ceil nu
au moment du comptage sur le drap. Les nymphes et les adultes Ixodes ricinus sont
comptés individuellement, alors que I"'abondance des larves est grossierement évaluée
par une échelle semi-quantitative. Seuls les stases nymphe et adulte sont ensuite

collectées.

(b) Identification
Toutes les espéces qui peuvent étre capturées sur le drap sont collectées. Ceci
comprend notamment les stases exophiles des especes des genres Dermacentor,
Rhipicephalus ou encore Haemaphysalis. Dans cette thése ne sont présentées que les
données de captures d’Ixodes ricinus. Dans le cas ou le genre Ixodes était identifié a I'ceil
nu, nous avons considéré que I'espéce était tres probablement Ixodes ricinus. En effet, il
s'agit de la seule espéce du genre Ixodes en France qui a un comportement
exclusivement exophile aux stases nymphe et adulte. De plus, c’est |'espéce
majoritairement capturée en sous-bois par la méthode du drap. Enfin, toutes les tiques
ont été identifiées a la loupe binoculaire pour tous les sites durant les six premiers mois
de la campagne de collecte. La totalité des tiques du genre Ixodes a été identifiée
comme étant de I'espéce ricinus. Des nymphes et adultes de I'espéce Ixodes frontalis ont
été trouvées de facon trés sporadique sur le site de Nantes. Par la suite, 1/20° de la
population de nymphes capturées et la totalité des adultes a été identifiée a la loupe
binoculaire, excepté pour le site de Nantes ou toutes les tiques, y compris les larves,

sont identifiées.

(2) Sites
Dans |'objectif d’assurer des collectes sur plusieurs années a une fréguence minimale
d’une collecte par mois, les sites de collecte ont été choisis a proximité des centres de
recherche des unités participant au projet. Ceux-ci étaient situés dans des climats

attendus comme tres différents. Il en a résulté sept observatoires (Figure 111.1).
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Types de climats

Il Climats de montagne

% Semi-continental et des marges montagnardes
Océanique dégradé

I Océanique altéré

B Océanique franc
Méditerranéen altéré

B Climat du bassin du Sud-Ouest

Bl Méditerranéen franc

Figure lll.1 Localisation en France des observatoires du réseau CC-EID (« Climate Change and
Emergent Infectious Diseases »).

Les noms des unités ou organismes de recherche qui participent aux collectes sont précisés. Les
zones climatiques ont été déterminées par Joly et al. (Joly et al., 2010). Les sites de Nantes, Lyon
et Nancy portent le nom des grandes agglomérations proches. Les sites de Sénart, Theix et
Gardouch se trouvent respectivement au sud de la région parisienne, a proximité de Clermont-
Ferrand et aux alentours de Toulouse.

(a)  Particularité du site de Gardouch
L'observatoire appelé Gardouch héberge deux sites de collecte. Le premier site se situe a
I'intérieur de l'installation expérimentale de Gardouch, nommé Gardouch intérieur, le
deuxieme site est placé a I'extérieur de la station expérimentale, mais trés proche
géographiquement du premier, les deux sites étant distants d’environ 100 meétres. La
météorologie peut donc étre considérée identique sur ces deux sites. La station
expérimentale est un espace clos, ol évolue une population de chevreuils suivie. La
densité en chevreuils a l'intérieur de la station est donc tres supérieure a la densité a
I'extérieur de l'enclos, les densités estimées étant respectivement de 43 a 100

chevreuils.100 ha™?, valeur connue, et 6 3 11 chevreuils.100 ha™, valeur estimée. Le

descriptif de chaque site est donné dans le Tableau Ill.1 ci-dessous.
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Tableau Ill.1 Description des sites du réseau CC-EID.

Les types de climats sont définis depuis la carte en Figure 1l11.1.

Localisation et lieu-dit Appel:iattelon du Altitude Type de climat Type d’habitat
La-Tour-de-Salvagny X« .
(45°49'20.88" N ; Lyon 325m | Océanique dégradé" Forét de feuillus
4°4152.35" F) (chénaie)
Puy-de-la-Vache Forét mixte
(43°22'15.428" N ; Theix 967 m Climats de montagne s .
1°40'24.326" E) (coniferes, feuillus)
Forét de Sénart Forét de feuillus
(45°42'20.832" N ; Sénart 87 m Océanique dégradé hénai
2°58'18.258" E) (chénaie)
o N Forét mixte
Car?\lu?;?gs(liingg'?QSZ Nantes 20m Océanique franc (chénaie, coniféres,
bambou)
Gardouch
Gardouch (47°19'10.06" intérieur 235 m Climat du bassin du Forét de feuillus
N ; 1°29'30.065" E) Gardouch Sud-Ouest (chénaie)
extérieur
Forét de Haye Semi-continental et Forét de feuillus
(48°42'17.537" N ; Nancy 315m des marges (hétraie-chénaie)
6°4'57.145" E) montagnardes
Ripisylve a proximité
Restinclieres (43°43'34.626 . -~ , . _de fore,t
N ; 4°2°42.658" E) Montpellier 65m Méditerranéen franc mAedlterjraneenne
(chéne, pin), bordure
de prairie

1 . . . . , . e .
Une mosaique de climats entoure le site de Lyon : climats océanique altéré, du bassin du Sud-Ouest,
semi-continental et des marges montagnardes, méditerranéen altéré.

(b)

Le site de Montpellier se trouve sur le pourtour méditerranéen, zone dans laquelle

Particularité du site de Montpellier

Ixodes ricinus n’est pas attendue (Pérez-Eid, 2007). L’objectif de ce site était d’observer
la saisonnalité d’autres espéces de tiques propres au climat méditerranéen, ainsi que de
tester I’hypothese de I'absence d’l. ricinus. La forét méditerranéenne étant difficilement
praticable, il a été choisi de placer les tirages en bordure de prairie ainsi qu’a 'intérieur

d’une ripisylve.

b) Données météorologiques

Plusieurs sources de séries météorologiques ont été recherchées, en fonction de leur
disponibilité et caractéristiques. Les séries générées par des modeéles de prévisions
météorologiques constituent un premier type de source. Les sorties des modéles sont

corrigées par une étape d’analyse, qui a pour objectif d’approcher au mieux les données
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météorologiques observées a posteriori. Pour ces séries on peut donc parler de pseudo-
observations. Le domaine spatial d’'un modéle météorologique est maillé selon une
résolution donnée, les prévisions faites pour un point de grille ne peuvent donc étre
analysées que lorsqu’une station météorologique y est disponible. Les mesures par des
stations météorologiques ou des capteurs au sol constituent un deuxiéme type de

source de données météorologiques.

(1) MétéoFrance
D’une part des données pseudo-observées générées depuis le modele météorologique a
court terme ALADIN de MétéoFrance nous était accessibles, grace a un partenariat avec
I"'unité INRA Agroclim, correspondante de I'INRA avec MétéoFrance. La résolution de la
maille du modéle ALADIN est de 8 km. D’autre part, une station météorologique
mesurant la température, 'humidité relative et la vitesse du vent a I’échelle horaire a 2
metres du sol a été installée sur chaque observatoire. Ce dispositif permet i) de mieux
approcher les conditions vécues par les tiques dans le milieu de forét, par rapport aux
données atmosphériques, ces mesures intégrant de I'effet de la canopée, ii) d’acquérir
des données sur la variation des conditions de température et d’humidité a I’échelle
infra-journaliére, et jii) d’associer les conditions horaires a chaque collecte, I’heure des
collectes étant notée. D’autre part, il nous est possible d’obtenir les séries de mesures
prises par les stations MétéoFrance réparties sur le territoire. Ces séries étaient moins
facilement disponibles que les séries provenant du modéle ALADIN-MétéoFrance. De
plus la maille du modele était plus fine que la couverture spatiale par les stations,
permettant d’obtenir des séries au plus proche du site de collecte. Nous avons donc
utilisé davantage les analyses provenant du modele que les mesures des stations

météorologiques.

(2)  Société Climpact-Metnext
Des séries de températures, d’humidité relative et de précipitations pseudo-observées
nous sont disponibles par la société Climpact-Metnext
(http://www.climpact.com/societe.html), partenaire du projet CC-EID. Elle génére en
routine des prévisions par le modeéle météorologique « ECMWEF » (European Centre for
Medium-Range Weather Forecasts), d’'une résolution de 12 km sur I'Europe, développé

par le Centre Européen de Prévisions Météorologiques a Moyen Terme
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(http://www.ecmwf.int/). Avec ce modeéle, plusieurs valeurs peuvent étre obtenues par
jour concernant la température et I'humidité relative, ainsi que les précipitations
guotidiennes. Depuis ces séries, nous pouvons calculer les températures journalieres
minimale, moyenne et maximale ainsi que les humidités relatives minimale, moyenne et

maximale.

c) Caractérisation des profils climatiques

(1) Principe du diagramme ombro-thermique
Pour caractériser des climats situés en zone tempérée, on utilise classiqguement le
diagramme ombro-thermique (Charre, 1997). Il consiste a tracer les normales des
cumuls mensuels de précipitations en millimétres (P) en fonction des normales de
températures moyennes mensuelles en degrés Celsius (T). Les axes sont dessinés de
telle sorte qu’une graduation pour P en vaut deux pour T. Les normales sont des
moyennes calculées sur une période de référence de 30 ans, prise de 1981 a 2010 dans
cette étude. Ce diagramme permet notamment de visualiser la quantité de
précipitations et le niveau des températures au cours d’une année. Lorsque P < 2T le
mois est considéré comme «sec». Nous avons construit les diagrammes

ombrothermiques correspondant a la localisation de chaque site.

(2) Création
Pour construire les diagrammes ombro-thermiques, nous avons calculé les normales
mensuelles sur la période 1981-2010 depuis des séries de précipitations et températures
journalieres issues du modele météorologique ALADIN-MétéoFrance. En plus des
diagrammes obtenus, nous nous sommes appuyés sur la classification climatique établie
par Joly et al. (Joly et al.,, 2010). Dans cette publication les climats sont décrits par
plusieurs variables qui n’apparaissent pas sur les diagrammes ombro-thermiques. Nous
avons ainsi retenu le nombre de jours froids (présentant une température minimale
inférieure a -5°C), les températures aux mois de janvier et juillet, la variabilité
interannuelle des précipitations et des températures, et la fréquence et 'abondance des

précipitations.
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d) Comparaison des profils météorologiques aux normales

Nos observations ont en fait été acquises dans un contexte météorologique particulier,
les années 2014, 2015 et 2016 ayant été régulierement plus chaudes que les normales
de saisons sur la France (MétéoFrance, 2016a). Nous avons évalué si les conditions
météorologiques qui se sont déroulées du 1°" janvier 2014 au 31 juillet 2016 avaient été
ou non dans les normales de températures et de précipitations selon les saisons et les
sites. Les normales mensuelles utilisées ont été les mémes que pour la création des
diagrammes ombro-thermiques, soit depuis les séries pseudo-observées issues du
modele ALADIN-MétéoFrance. Pour déterminer les valeurs mensuelles de température
et de précipitations sur la période d’étude a comparer avec ces normales, nous avons
utilisé la séquence météorologique obtenue depuis le modéle météorologique ECMWF
(société Climpact-Metnext). En effet les séries pseudo-observées issues du modele
MétéoFrance n’étaient pas encore disponibles pour la période d’étude a la date de notre

analyse.

e) Gestion du matériel et des données
Le fonctionnement du réseau est résumé dans le Tableau 11l1.2.

(1) Matériel et tiques capturées
Les draps de collecte sont tous fabriqués dans le méme tissu (molleton de coton) et
fournis aux différents sites. Les tiques capturées ont été conservées et maintenues
vivantes apres la collecte dans des pots humidifiés. Elles ont été stockées sur un seul
centre de recherche (Ecole Vétérinaire de Lyon ENVL) a une température de -80°C.
L'identification est effectuée juste avant le stockage au congélateur pour les captures de
tous les sites, excepté pour les sites de Nantes et Montpellier pour lesquels
I'identification est faite avant envoi. A partir de septembre 2015, les envois de captures,
I'identification et le stockage a -80°C ont été progressivement transférés vers l'unité

INRA EpiA localisée au centre INRA de Theix.

(2) Données
Les données météorologiques, de captures et d’identification ont été centralisées dans

une unique base de données, créée sous le logiciel « Access » et hébergée par I'unité
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EpiA a 'ENV de Lyon. Afin de simplifier la gestion des données nous avons choisi de ne

pas mettre en ligne la base de données pour une alimentation a distance par chaque

équipe de collecteurs.

Tableau Ill.2 Fonctionnement du réseau CC-EID.

Equipe/Unité

Centre de

recherche (site de | Fonction Participants
de recherche
collecte)
- Collectes
- ldentification et stockage a -80°C de .
12014 3 iuin 201 Julie Cat
Ecole Nationale aurl 2014 2 Juin 2076 Karine Chalvet-
Unité INRA e - Création, hébergement et Monfray
. Vétérinaire de . . , . ,
EpiA Lyon (Lyon) alimentation de la base de données Magalie René-
¥ y Access « CC-EID » Martellet
- Gestion du matériel de collecte
- Coordination du réseau
- Collectes
Unité INRA Centre INRA de L.
EpiA Theix (Theix) - ldentification et stockage a -80°C Valérie Poux
depuis septembre 2015
i i - Collectes i
UMR CMAEE Cirad Mon_tpelller Ka,rln,e.Huber .
(Montpellier) - Identification Frédéric Stachurski
UMR ANSEs- | Ecole Nationale o
Vétérinaire de Elodie Devillers
ENVA-INRA . - Collectes .
Maisons-Alfort Sara Moutailler
BIPAR ,
(Sénart)
UMR ONIRIS Nantes P All:')ert Agoulon
. - Identification et stockage des larves Thierry Hoch
BioEpAR (Nantes) L
Olivier Plantard
, Centre INRA d .
Unité INRA entre € Nicolas Cebe
CEFS Toulouse - Collectes Héléne Verheyden
(Gardouch) ¥
Laboratoire de la Léo Legras
Unité ANSES | rage et de la faune Collectes Jean-Michel Demerson
SEEpPIAS sauvage de Nancy Marie Moinet
(Nancy) Franck Boué
- Gestion et alimentation de la base de
données météorologiques
» Centre INRA de « STORM », données des stations
Unité INRA Avignon (pas de météorologiques locales sur chaque | Frédéric Huard
AgroClim site

site de collecte)

- Calcul des données météorologiques
pseudo-observées (modele ALADIN)

Société Climpact-Metnext

- Calcul des données météorologiques
pseudo-observées (modele ECMWEF)

Michel Kolasinski
Julien Vienne




68

Chapitre 1 Variation spatiale et temporelle de I'activité

3. Résultats et discussion

a) Profils météorologiques sur la période d’étude

On distingue deux groupes de sites: d’une part les sites de Lyon, Theix et Nancy et

Sénart dont les tendances étaient similaires, a distinguer des séquences observées sur le

groupe de sites formé par Nantes et Gardouch (Figure Il1l.2). Les principaux épisodes

exceptionnels sont résumés dans le Tableau I11.3.

Tableau lll.3 Comparaison de la séquence météorologique sur les sites du projet CC-EID du 1er

janvier 2014 au 31 juillet 2016 aux normales de température et de précipitations.

Printemps et été

Automne et hiver

Sites Températures Précipitations Températures Précipitations
Lyo.n Eté 2015 tres Déficit élevé en
Theix au-dessus 2015 (été et
Nancy des normales printemps)
Supérieures aux
Sénart normales au Hiver 2014-
printemps 2016 2015 proche
des normales
Supérieures aux Aut 5015 - Proches des
Nantes Etés proches normales en été utomne 2. normales
2015 et début d’hiver
des normales 2015-2016 trés
G'arf:ic?uch SL{r.tOUte la Variabilité assez au-dessus des
intérieur période faible sur les normales
trois années
Gardouch Globalement
extérieur

proche des
normales
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Figure 1.2 Comparaison de la séquence météorologique du 1° janvier 2014 au 31 juillet 2016
avec les normales sur la période 1981-2010 sur chaque site de la campagne d’observation CC-

EID.
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b) Profils climatiques

Afin d’avoir une vue synthétique des profils climatiques de chaque site, leur analyse est
présentée dans les Tableau Ill.4 et Tableau III.5. Les caractéristiques associées au type
de climat, aux températures et aux précipitations qui y sont listées sont une synthése i)
des diagrammes ombro-thermiques ci-dessous (Figure Ill.3, Figure 111.4), et ii) de la

classification climatique présentée par Joly et al. (Joly et al., 2010).

BEB°C site de Theix Z 11134 mm @99°C site de Nancy X 858.8mm
période de référence 1981-2010 période de référence 1981-2010

50 I 100
m T P m T P
*C omm *C mm
FERTE FERTEE:
F 21 78 F 25 64
M 47 80 M 60 69
A T0 96 A 90 55
M 112 106 M 134 T2
J o145 101 J 164 67
J 171 85 J 188 69
A 168 a8 A 183 T
S 13a 99 S 145 69
Qo 100 99 0 105 &1
N 49 100 N 54 73
D 24 9% D 25 91

J F M A M J J A S 0O N 8] J F M A M J J A S o] N D
eni-c site de Lyon T 7724mm @118°C site de Sénart T 650 3mm
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Figure lll.3 Diagrammes ombro-thermiques sur les sites du projet CC-EID Theix, Nancy, Lyon et
Sénart.

Les normales ont été choisies sur la période 1981-2010. Courbe rouge: moyennes des
températures moyennes mensuelles. Courbe bleue : moyennes des cumuls mensuels de
précipitations.
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Figure 11l.4 Diagrammes ombro-thermiques sur les sites du projet CC-EID Nantes, Gardouch et
Montpellier.

Les normales ont été choisies sur la période 1981-2010. Courbe rouge: moyennes des
températures moyennes mensuelles. Courbe bleue : moyennes des cumuls mensuels de
précipitations.
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c) Présence ou absence d’Ixodes ricinus

Les trois stases larve, nymphe et adulte Ixodes ricinus ont été capturées au drap sur tous
les sites, excepté sur le site de Montpellier ou aucune tique de I'espece /. ricinus n’a été

capturée au drap pendant toute la période d’étude, et ce quelle que soit la saison.

(1) Cohérence avec I'aire de répartition supposée
Ce résultat est cohérent avec |'aire de répartition décrite par Pérez-Eid (Pérez-Eid, 2007),
pour qui le climat du pourtour méditerranéen est considéré comme trop sec pour
permettre la persistance de I'espéce I. ricinus, trés hygrophile. C'est aussi le cas pour

d’autres sources (ESCAAP France, 2015).

(2) Cohérence avec les profils climatiques
Le site de Montpellier présente une répartition particuliere des cumuls de précipitations
au cours de l'année. Les cumuls sont trés élevés en automne, mais les pluies sont
probablement peu fréquentes et intenses, avec la survenue d’épisodes cévenols. L'été
est trés sec, et les cumuls au printemps sont faibles. Les cumuls sur le site de
Montpellier sont plus élevés que sur la plupart des sites sur lesquels on a trouvé des
populations d’l. ricinus. Si 'on compare au site de Gardouch, également au Sud de la
France, on observe que les cumuls sont plus faibles a Gardouch qu’a Montpellier, alors
que des populations de tiques se trouvent a Gardouch (Montpellier: 866,8 mm,
Gardouch : 716 mm). Néanmoins, sur Gardouch ainsi que sur les autres sites les cumuls
sont plus étalés sur I'année. On peut donc suggérer que les précipitations sont plus
fréquentes sur les autres sites, les tiques auraient donc un apport en eau plus régulier

qui leur est plus favorable que dans le cas du site de Montpellier.

d) Saisonnalité de l'activité

L’activité varie dans I'année, on peut donc dire qu’une saisonnalité de I'activité existe
sur tous les sites. De plus, sur chaque site, le profil de variation se répete assez bien
d’une année a l'autre (Figure III.5, Figure 111.6). Les collectes ont débuté durant le mois
d’avril 2014 pour les sites de Gardouch, Theix, Sénart et Lyon, et durant les mois de juin

et juillet 2014 pour les sites de Nantes et Nancy.
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Figure lIl.5 Densités de nymphes [. ricinus mesurées par la collecte au drap d’avril 2014 a juillet
2016 sur les observatoires du réseau CC-EID.

Les plages de couleur couvrent les saisons météorologiques, dont les limites sont le 1°" mars
pour le printemps, le 1% juin pour I'été, le 1°" septembre pour 'automne et le 1*" décembre pour
I'hiver.
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Figure 1ll.6 Densités de nymphes /. ricinus mesurées par la collecte au drap d’avril 2014 a juillet
2016 sur les observatoires du réseau CC-EID (échelle logaritmique).

Les effectifs sont représentés en échelle logarithmique afin de faire ressortir les niveaux d’activité
faibles. Les plages de couleur couvrent les saisons météorologiques, dont les limites sont le 1%
mars pour le printemps, le 1° juin pour I'été, le 1°" septembre pour 'automne et le 1°" décembre
pour I'hiver.

(1) Printemps et été

(a) Tendances
Sur tous les sites excepté le site de Theix, I'activité augmente en fin de mois de février
ou au début du mois de mars (Figure II1.6). Le pic d’activité se situe pendant les mois de
printemps, il est parfois au début du mois de juin (site de Lyon en 2014, site de Nancy en
2015 et 2016). L'activité chute pendant les mois d’été, en relation avec des
températures élevées et une diminution modérée a forte des précipitations sur
I’ensemble des sites. Les effectifs les plus faibles se trouvent au cours du mois d’aodt sur

la plupart des sites, et au cours du mois de septembre pour les sites de Sénart et Nancy.
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Le site de Theix fait exception : la remontée de I'activité au printemps semble plus lente
que sur les autres sites, tandis que son activité se prolonge pendant I'été, elle est ainsi

plus élevée que sur les autres sites sur cette saison.

(b)  Cohérence avec les climats associés
Le site de Theix se situe dans le climat semi-continental et des marges montagnardes et
en altitude (Tableau 11l.4), avec la température moyenne annuelle la plus basse (8,8 °C,
Figure III.3). Les températures en automne, en hiver et au printemps sont les plus
faibles. Il semble que la quantité de chaleur nécessaire pour observer une activité des
nymphes est plus longue a acquérir que pour les autres sites du fait d’'une température
moindre. Contrairement aux autres sites les précipitations en été sont remarquablement
importantes. Une conséquence pourrait étre que l'apport en eau est suffisamment

important pour permettre que I'activité se prolonge jusqu’en fin d’été.

(c)  Effetde la séquence météorologique vécue
Alors que les précipitations en juillet 2014 ont été plus élevées que les normales (Figure
11.2), elles ont été beaucoup plus faibles que les normales en juillet 2015, associées a
des températures plus élevées que les normales, il en a résulté un mois sec. Ceci
expliquerait que I'activité ait été un peu plus faible sur Theix en été 2015 par rapport a

I’été 2014 (Figure II1.6).
(2) Automne et hiver

(a) Tendances
Les profils d’activité sont remarquablement différents en hiver selon les sites. L’activité
est trés faible a absente de novembre a février sur les sites de Theix, Lyon, Nancy et
Sénart. Elle ne s’interrompt pas mais est notable et plutot stable d’octobre a février sur
les sites de Nantes et Gardouch (sur les hivers 2014-2015 et 2015-2016 de début
octobre a fin février site de Nantes moyenne = 24, de 17 a 34 nymphes; site de
Gardouch intérieur moyenne = 35, de 7 a 63 nymphes; site de Gardouch extérieur

moyenne = 40, de 9 a 139 nymphes).

(b)  Cohérence avec les climats associés
Sur les sites de Nantes et Gardouch on trouve respectivement le climat océanique franc

et le climat dit du bassin du Sud-Ouest. lls présentent tous deux des températures
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hivernales plus douces que les autres sites. Les jours de gel sont rares dans ces deux
climats. De plus, 'apport en eau est assez conséquent pour les deux sites, avec des
précipitations abondantes sur Nantes et modérées sur Gardouch (Tableau I11.5). On peut
suggérer que ces tendances sont plus favorables a I'activité que celles sur Theix (climat
de montagne), Sénart et Lyon (climat océanique dégradé pour les deux), et Nancy
(climat semi-continental et des marges montagnardes) pour lesquels les températures
mensuelles sont faibles en hiver avec davantage de jours de gel que sur la partie Ouest

de la France.

(c)  Effet de la séquence météorologique vécue
Les conditions sur les sites de Nantes et Gardouch ont été assez proches des normales
sur la période 2014-2016, excepté les mois de novembre, décembre et janvier pour
lesquels les températures étaient au-dessus des normales (Figure 1ll.2). Ceci permet de
supposer que l'activité hivernale modérée observée sur ces sites n’est pas due a une

météorologie exceptionnelle.

(3) Confrontation avec la littérature
Korenberg (Korenberg, 2000) a proposé des profils-type d’activité des adultes /. ricinus
en fonction des zones climatiques qui composent I'Ouest de la Russie, basé sur le dire

d’expert.
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Figure I1Il.7 Profils saisonniers de [Iactivit¢ des adultes Ixodes ricinus selon Korenberg
(Korenberg, 2000).

Cette figure est extraite de la publication de Korenberg (Korenberg, 2000), la Iégende est traduite
de I'anglais depuis la méme publication. (1) Algérie, hiver chaud et humide et été chaud et sec ;
(2) hiver modérément frais de Crimée avec de rares jours de gel ; (3) zone tempérée de la Russie
Européenne, climat modérément continental ; (4) Karélie, hiver froid avec jours de gel et été frais
(depuis Babenko, 1958).

Le profil d’activité observé sur Nantes et Gardouch est similaire au profil décrit par
Korenberg pour les climats a hivers doux (courbe (2) Figure 1Il.7). Le profil observé sur
Theix correspond a celui décrit pour un climat a étés froids (courbe (4)). Les profils
observés sur Sénart, Theix et Nancy sont semblables a celui décrit pour un climat semi-

continental (courbe (3)).

e) Niveaux d’abondance

Nous avons considéré que les densités de nymphes trouvées pendant le pic d’activité
constituent un indicateur de la capacité en nymphes du site. Nous I'avons utilisé pour
comparer de facon relative les abondances de nymphes entre les années et entre les

sites.

(1) Stabilité interannuelle
Le niveau d’abondance a été stable d’'une année a l'autre sur tous les sites, pour les
années 2014 et 2015. Néanmoins, concernant les sites de Gardouch le niveau

d’abondance a été tres différent entre 2015 et 2016 sur les deux sites de Gardouch
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intérieur et Gardouch extérieur. Les densités en nymphes au pic d’activité ont été
remarquablement plus élevées qu’en 2015 sur Gardouch extérieur, et ont été
remarquablement plus faibles sur Gardouch intérieur (Tableau IIl.3). Pour les autres

sites le niveau d’abondance en 2016 a été comparable a celui en 2014 et 2015.
(2) Casdes sites de Gardouch

(a)  Extérieur
Gardouch extérieur est situé dans un milieu ouvert, la fréquentation par les chevreuils
peut donc varier dans le temps. Or, nous savons que l'intensité de la chasse a fortement
diminué en automne 2015 dans la zone du site de Gardouch extérieur, ce qui pourrait
avoir entrainé une fréquentation plus importante du site de Gardouch extérieur par les
chevreuils. Cette disponibilité accrue en héte pourrait avoir influencé I'abondance en

nymphes.

(b) Intérieur
Etant donné que le site de Gardouch intérieur est dans un enclos ou se trouve une
population de chevreuils de taille fixe dans le temps, pour le moment, aucune
explication n’a été trouvée pour expliquer la diminution de I'abondance en nymphes.
Néanmoins, la présence de rongeurs et d’oiseaux est avérée, ils peuvent sortir ou entrer

dans I'enclos et également circuler entre les sites intérieur et extérieur.

(c)  Perspectives
Le suivi en 2017 pourrait permettre d’évaluer si ces proportions se maintiennent ou

reviennent aux niveaux observés en 2015.

(3) Variabilité spatiale
Une grande variabilité dans I’'abondance est observée entre les sites (Figure 11l.5). Le site
sur lequel la densité en nymphes au pic d’activité était la plus élevée est le site de
Gardouch intérieur. Elle y est environ trois fois plus élevée que sur Gardouch extérieur,
cette différence est stable en 2014 et 2015. Les sites de Sénart et Nancy atteignent des
effectifs de nymphes au pic d’activité qui sont proches des effectifs trouvés a Gardouch
extérieur. Ces sites ont pour point commun d’étre dans des milieux ouverts, avec une
densité en faune sauvage standard. En revanche, le site de Gardouch intérieur étant

situé dans un élevage de chevreuils clos, la densité en chevreuils y est artificiellement
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beaucoup plus élevée que la densité moyenne retrouvée en milieu ouvert. Cette

surabondance en hétes expliquerait 'abondance singuliere en nymphes observé.

(4) Densités d’hotes et saisonnalité
Malgré une grande différence de densité d’hbtes entre les deux sites, les profils trouvés
sur les sites de Gardouch intérieur et extérieur sont synchrones en 2014 et 2015, ils sont
également plutét synchrones en 2016. La montée du pic d’activité est également
synchrone sur les deux sites. Ceci suggere que la densité d’hotes intervient sur
I'abondance observée au pic d’activité, mais n’intervient pas sur les variations

saisonniéres dans l'activité.

4., Conclusion

La réalisation de collectes qui soient a la fois i) en continu sur plusieurs années, ii) y
compris pendant les périodes réputées a basse activité comme I’hiver et iii) sur plusieurs
sites représente un apport important. En effet, les études de terrain existantes
contiennent au moins une de ces trois composantes (Alonso-Carné et al., 2016; Kiewra
et al., 2014; Paul et al., 2016; Schulz et al., 2014), mais réunissent trés rarement les trois.
Ce plan d’observation est pourtant celui qui permet de caractériser la saisonnalité d’'une
espéce de tique donnée dans son aire de répartition, ainsi que ses variations spatiales en
fonction des tendances climatiques. En particulier, il permet de mettre en évidence les
éventuelles périodes de pause dans |'activité. Cette méthode permet également de
capter le moment du démarrage de l'activité au printemps. Certains auteurs ont
proposé des profils-type d’activité dans certaines zones d’Europe, en association avec
les climats qui caractérisent ces zones (Korenberg, 2000; Kurtenbach et al., 2006).
Néanmoins, ces profils sont une compilation du dire d’expert, alors que nous apportons
ici une comparaison entre climats basée sur des données observées. Ces séries
temporelles sont d’autant plus comparables que le protocole de collecte au drap est

commun a tous les sites.
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5. Résumé

a) Introduction

Les profils temporels d’activité saisonniere d’Ixodes ricinus sont peu explorés en France
métropolitaine. Pourtant, /. ricinus est présente sur presque tout le territoire. De plus,
des climats distincts sont retrouvés, permettant I’hypothése d’une variabilité spatiale
dans les profils d’activité. En avril 2014, des collectes mensuelles de tiques ont été mises
en place sur des observatoires placés dans plusieurs climats différents. Dans cette étude,
nous avons caractérisé les profils saisonniers d’activité des nymphes /. ricinus, ainsi que
les profils climatiques saisonniers et les profils météorologiques qui se sont déroulés sur

chaque site de collecte.

b) Données et méthode

Huit sites de collecte ont été disposés dans six climats différents. La période étudiée
s’étend de avril 2014 a juillet 2016. Afin de contréler I'effet défavorable du climat
méditerranéen sur la présence d’l. ricinus, un site a été placé sur le pourtour
méditerranéen. Afin de contréler I'effet des densités de chevreuils sur les profils
d’activité, deux sites ont été placés cOte a cbte, I'un dans un élevage de chevreuils
maintenus dans un enclos, 'autre a I'extérieur de I'enclos. Les stases larve, nymphe et
adulte ont été collectées par la méthode du drap. Dans cette thése nous avons présenté
les profils d’activité uniguement pour la stase nymphe. Pour comparer les profils
climatiques saisonniers entre les sites, les normales de précipitations et de températures
(période de référence 1981-2010) ont été représentées par des diagrammes ombro-
thermiques. Les éventuels épisodes météorologiques exceptionnels qui ont pu se

produire pendant la période d’étude ont été recherchés.

c) Résultats et discussion

Les profils climatiques étaient assez différents entre les climats, avec des différences
notables dans la saisonnalité des précipitations, dans les températures moyennes, et

dans l'occurrence de jours extrémement froids et extrémement chauds. Un des sites
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avait été placé en climat méditerranéen (a proximité de Montpellier), considéré comme
défavorable a la présence d’l. ricinus. Aucune tique . ricinus n’a été trouvée sur la
période d’étude sur ce site, alors que des tiques ont été trouvées sur les sites placés a
I'intérieur de I'aire de répartition supposée. Une saisonnalité a été observée sur tous les
sites qui présentaient des populations d’l. ricinus. Le profil d’activité était assez
homogene entre les sites au printemps et en été, avec une augmentation de 'activité au
printemps, un pic d’activité situé au printemps ou en début d’été, puis une diminution
de l'activité en été et en automne. Concernant I'automne et I’hiver, on distingue une
hétérogénéité entre les sites. Sur les sites présentant des hivers doux, situés sur la
facade atlantique (Ouest) et dans le Sud-Ouest de la France, une activité modérée a été
observée sur les mois d’automne et d’hiver. L’activité était faible a nulle sur les autres
sites, qui présentaient des hivers plus froids. Les différences et ressemblances dans les
profils d’activité saisonniéres entre les sites étaient cohérentes avec les différences et
ressemblances dans les profils climatiques saisonniers. Les épisodes météorologiques
exceptionnels semblent avoir eu un impact limité sur I'activité saisonniéere. Les niveaux
d’abondance de nymphes étaient hétérogénes entre les sites. L’abondance était
proportionnelle a la densité de chevreuils. Lorsque des sites présentaient une
météorologie et une photopériode identiques les profils d’activité étaient synchrones. La

densité en chevreuils n’intervenait pas sur la forme des profils d’activité.

d) Conclusion

Le travail de collecte initié avec ce travail de these couvre a la fois plusieurs localités,
plusieurs années de collecte, et toutes les saisons. Ces trois composants sont rarement
réunies dans les travaux de captures de tiques, I'activité de ce réseau représente donc
un apport important. Nous avons caractérisé ici 'hétérogénéité spatiale qui peut exister
dans les profils, et nous avons observé des saisons souvent négligées. Nous avons
obtenu des profils dans des climats distincts et qui sont retrouvés ailleurs en Europe. Ces
profils observés permettent d’évaluer les profils proposés sur le dire d’expert dans la
littérature. Enfin, I'utilisation d’un protocole commun pour tous les sites permet une

comparaison fiable des profils.
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B. Activité d’l. ricinus sous des conditions infra-saisonniéres et
infra-journaliéres contrastées : cas du site de Lyon pendant I'été
2015

Alors que nous poursuivions l'acquisition des données présentées dans la premiére
partie de ce chapitre, la pratique des collectes sur le terrain nous a menés a faire
I’hypothese que I'heure a laquelle était effectuée la collecte a un impact notable sur les
effectifs capturés au drap. En effet lors de collectes au printemps sur le site de Lyon,
dans une période ou était attendu un effectif de nymphes conséquent, les effectifs
capturés étaient anormalement bas. Les heures de collecte étaient notées et les
températures et humidités horaires étaient mesurées en continu par la micro-station
météorologique implantée sur le site de collecte. Nous pouvions donc connaitre les
conditions au moment de la collecte, qui se sont avérées anormalement chaudes pour la
saison du printemps. Dans le méme temps, I’analyse de ces données horaires nous a
permis d’évaluer I'amplitude des variations infra-journalieres dans les conditions
météorologiques (Annexe B). Au printemps et en été, on peut ainsi passer de conditions
qui peuvent étre jugées optimales pour l'affit des tiques, a des conditions jugées
comme trés défavorables, notamment si les conditions sont chaudes et séches dans
I'apres-midi. Nous avons fait I’"hypothése que les variations infra-journaliéres pouvaient
étre suffisamment amples pour provoquer des variations notables dans lintensité
d’aff(t, ce qui aurait in fine une influence sur le nombre de tiques mesuré. Nous avons
utilisé I'observatoire fixe qu’est le site de Lyon pour investiguer I'activité a plusieurs
moments de la journée au cours d’une saison d’été, lorsque la météorologie nous
paraissait propice a observer ces fortes variations. C’est I'objet de |la deuxiéme partie de

ce chapitre, le travail développé ici faisant I'objet d’un article en préparation.

1. Résumé

a) Introduction

Le comportement d’affiit des nymphes /. ricinus en phase d’activité est réversible et

dépend des conditions de température et d’humidité relative (Crooks, 2006; Perret et
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al., 2003; Tomkins et al., 2014). La température et I’'humidité relative varient au cours de
la journée. Elles alternent entre des conditions supposées favorables et des conditions
supposées défavorables a la mise a I'affit. On peut donc faire I'hypothéese que la
proportion de tiques a l'affit varie pendant la journée. La variation de conditions
météorologiques au cours de la journée peut étre ample dans certains climats. En
particulier, au printemps et en été les conditions peuvent y devenir trés chaudes et trés
seches. En été, l'activité des nymphes mesurée par la méthode du drap est
classiquement rapportée comme trés faible dans les climats avec des étés chauds et
secs. Cependant, nous faisons I’"hypotheése qu’un profil d’activité plus complexe pourrait
étre observé pour cette saison si on prend en compte les variations de conditions
météorologiques a |"échelle infra-journaliere, comme démontré pour d’autres vecteurs

(Chalvet-Monfray et al., 2007).

Le site de collecte de Lyon se trouve dans le climat océanique dégradé, avec des étés
pouvant étre chauds et secs (Joly et al., 2010). L’objectif de I'étude présentée ici a été
d’explorer simultanément j) les variations de I’activité de nymphes et d’adultes I. ricinus,
et ii) les variations de température et d’humidité, au cours de la saison et de la journée.
L’été 2015 s’est avéré particulierement chaud et sec sur le département du Rhone, avec
un important déficit en précipitations et des températures trés supérieures aux

normales en été (MétéoFrance, 2015b).

b) Matériel et méthodes

(1) Conception de I'étude
La période d’observation a été planifiée sur I’'été météorologique, du 1° juin au 31 ao(t
2015. Les jours de collecte ont été choisis a la période du pic d’activité, identifiée au
début du mois de juin grace a I'expérience des suivis mensuels sur le site depuis avril
2014, ainsi que pour des jours prévus avec de fortes chaleurs. Il a été planifié soit une,
soit quatre collectes par jour. Lorsque quatre collectes étaient planifiées, elles étaient
effectuées a environ deux heures d’intervalle entre 7h et 14h, la premiére collecte étant
toujours planifiée entre 7h et 8h. Un seul passage a été effectué par tirage, alors que
trois passages sont effectués dans les collectes mensuelles. En effet nous craignions

gu’un rythme de trois passages répétés toutes les deux heures ne perturbent fortement



86 Chapitre 1 Variation spatiale et temporelle de I'activité

le comportement des tiques. Les tiques aux stases nymphe et adulte ont été comptées
puis reposées sur le tirage avant d’échantillonner sur le tirage suivant, ceci afin de ne

pas modifier la taille de la population sur chaque tirage.

(2) Données météorologiques - Définition des vagues

de chaleur
Nous avons utilisé les données horaires enregistrées en routine par la station
météorologique du site pour i) étudier les variations infra-journaliéres des conditions
simultanées aux captures de tiques, et ii) calculer les températures et humidités
relatives journalieres minimales et maximales. Les vagues de chaleurs ainsi que les
courtes périodes chaudes ont été déterminées depuis les normales de températures sur
la période de référence 1981-2010 et les séries de températures journalieres maximales

mesurées a la station météorologique de Bron, située dans la zone urbaine Lyonnaise.

c) Résultats et discussion

Trois vagues de chaleurs et neuf épisodes courts de chaleur ont été identifiés entre le 1
juin et le 31 ao(t 2015. Sept jours de collecte ont été répartis du 4 juin au 5 ao(t. Quatre
collectes toutes les deux heures ont été faites sur cing jours, les 4 et 17 juin, les 3 et 24
juillet et le 5 ao(t. Les 5 et 18 juin, une seule collecte a été faite entre 7h et 8h du matin.
L'objectif était d’évaluer I'activité les lendemains des 4 et 17 juin. Les deux stases
nymphe et adulte ont été observés sur tous les jours de collecte se situant en vagues de
chaleur, parfois avec des effectifs appréciables. L’activité a été variable au long de la
saison et pendant certaines journées observées. Le nombre de tiques trouvées a
diminué a mesure que la saison avancait. Concernant les variations infra-journalieres, les
effectifs les plus importants étaient toujours observés a la premiere collecte de la
journée. Lorsqu’ils sont analysés de maniere absolue les effectifs trouvés pendant cet
été semblent faibles, néanmoins ils sont a apprécier en regard de la faible abondance
sur le site de collecte de Lyon. Les mesures mensuelles faites précédemment sur le site
nous permettent de dire que les jours de collectes des 4 et 5 juin 2015 étaient tres
probablement dans la période du pic d’activité annuel. En effet, les valeurs maximales
en 2014 et en 2015 ont été trouvées le 5 juin 2014 et le 28 mai 2015, avec

respectivement de 33 et 42 nymphes avec trois passages au drap (présenté en 1° partie
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de chapitre I. Figure 111.5). Par conséquent, I'effectif de 36 nymphes avec un seul passage
mesuré le 4 juin 2015 a la premiere collecte du matin, peut étre considéré comme élevé.
La journée du 4 juin était pourtant située en vague de chaleur. Sur cette journée les
effectifs ont diminué entre la premiére et la derniére collecte a mesure que les
conditions devenaient chaudes et séches. Concernant les mois de juillet et aoQt, les
effectifs étaient faibles (inférieurs a 10 pour les nymphes comme pour les adultes) mais
des tiques étaient observées, alors que les conditions étaient tres chaudes et trés seches
sur ces deux mois. Le 3 juillet notamment, situé en vague de chaleur, les conditions
étaient exceptionnellement chaudes et seches toute la journée (de 22 a 34°C, de 72 a

35% d’humidité relative).

d) Conclusion

Les valeurs de température et d’humidité horaires reportées ici montrent que des
variations importantes de conditions sont subies par les tiques dans leur habitat dans un
climat tel que celui de la région lyonnaise. Des tiques a I'affit ont été trouvées pour des
températures entre 25 et 34 °C au moment de la collecte, associées a des humidités tres
basses en-dessous de 40 %. Les effectifs de nymphes et d’adultes obtenus étaient
cohérents avec les tendances météorologiques observées, a I'échelle infra-journaliére
comme infra-saisonniere. Acquérir davantage d’observations dans ces conditions infra-
journalieres contrastées, en été mais également les jours chauds de printemps, pourrait

permettre de conforter nos résultats.
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2. Articlel

Cat Julie, René-Martellet Magalie, Chalvet-Monfray Karine. Variations in the activity of
Ixodes ricinus ticks under summer conditions including heat wave events in Lyon region,

central-eastern France over the summer of 2015. En préparation.
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Abstract

This study describes 1. ricinus questing intensity, considering the intra-day scale, during the
hot and dry summer of 2015 in a small forest close to Lyon city (center-eastern France). The
I ricinus population was surveyed on 7 different days between June 1% and August 31* 2015.
I ricinus questing ticks were collected once or four times a day using the cloth-dragging
method, from the early morning (7 a.m.) to the early afternoon (2 p.m.). Simultaneous hourly
temperature and relative humidity data were recorded from a local weather station located on
the collection site. Three heat wave events were reported during the study period in the area.
Steadily extreme hot and dry conditions were observed on the collection site. Questing ticks
were repeatedly observed at hourly temperatures above 25 °C and up to 34 °C. A trend

between the hourly increase in temperature, the hourly decrease in relative humidity and the
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decrease in questing ticks over the day was observed. Given the climate warming in Europe, .

ricinus response under such hot and dry seasons should be investigated further.
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Introduction

The tick Ixodes ricinus is involved in the transmission of Borrelia burgdorferi sl, the
causative agent of Lyme borreliosis, and the tick-borne encephalitis virus over Europe
(Estrada-Pena et al., 2010; Perronne, 2014).

In the larva, nymph and adult stages, the I. ricinus tick alternatively searches for a host on top
of soil vegetation, called the questing phase, or stays in the soil litter. The proportion of
questing ticks in the total population varies on a shorter time scale than the population size
itself (Bord et al., 2014). Temperature and humidity drive both 1) the total population size,
due to an influence on development (Campbell, 1948; Randolph et al., 2002) and on mortality
(Herrmann and Gern, 2010; Milne, 1950), and 2) the proportion of questing ticks, due to an
influence on the switch in behavior between questing and not questing (Perret et al., 2003;
Tomkins et al., 2014). During the summer, a decrease in [. ricinus activity is usually observed
in Continental areas (Korenberg 2000; Perret et al. 2000; Kurtenbach et al. 2006; Schulz et al.
2014), in association with daily relative humidity drops and daily temperature increases
(Perret et al., 2004). Temperature and humidity usually vary greatly over the day in
Continental areas. Therefore the proportion of questing ticks may also vary simultaneously,
resulting in a more complex pattern for I ricinus activity when the intra-day scale is
considered. Until now, the behavior of I. ricinus populations on hot and dry days has received
little attention, yet they are very likely to become more frequent with climate warming in

Western Europe (Barros et al.,, 2014; Ouzeau et al., 2014). In this study, we aimed to observe
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the intra-day and intra-seasonal variations in questing /. ricinus ticks on a collection site in an
area west of Lyon, France during the summer of 2015.

This summer was particularly hot and dry in the area, with recorded temperature and
cumulative rainfall values respectively far higher and far lower than the reference ones in

summer at this place (MétéoFrance, 2015).

Material and methods

Study design

The study site is located in a deciduous forest near La-Tour-de-Salvagny (4°41° E; 45°49° N),
nearby Lyon city, France (Rhone- Alpes region). Ten fix plots were distributed, each one 10
square meter large. Collections were planned on seven days between June 1% and August 31%
2015, most of the time they were performed four times a day between 7 a.m. and 2 p.m., with
each collection separated by a 2-hour interval. We chose days i) in the beginning of June as it
was known to be the peak activity period from past continuous sampling on this site, as well
as ii) very hot days, regularly distributed over the season. Questing /. ricinus nymphs and
adults were caught with a dragging cloth. After being counted on the cloth, the ticks were then
immediately released back onto the plot on which they were caught. The ticks caught were
expected to mostly be Ixodes ricinus because this had been by far the most predominant

species detected on this site after one year of tick collection and morphological identification.

Weather data

A local weather station positioned two meters above the ground under forest cover was
located on the study site and continuously recorded hourly temperature (T) and relative
humidity (RH) data. From these data we attributed T and RH values to each collection.

Hourly data were also used to determine the daily values.

Defining heat wave periods
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As no reference values were available for our study site, the heat wave events were defined
from the daily maximal temperature references and records at the weather station of Lyon city
located at 22 kilometers far from our site in the urban heat island of Lyon city. A heatwave
event was defined when the maximal daily temperature was 5°C above the reference value
over at least five consecutive days. To highlight the steadily repeated excessive temperatures,
we also considered the isolated periods when maximal temperatures exceeded the 5°C

threshold for less than five days, called “short hot events” hereafter.

Results and discussion
Meteorological context

Three heat wave periods and nine short hot events occurred between June 1% and August 31%
2015 in the Lyon region (Fig. 1). The weather profile observed on the study site was in
synchrony with the profile observed at the Lyon city weather reference station. Temperatures
on the study site were generally lower than the ones at the reference station (average
difference of 1.8 °C and 2 °C for daily minimal T and daily maximal T respectively), while
the stations were respectively located under forest cover and in the urban heat island of Lyon
city. The hourly T and RH values measured at the local station under forest cover exceeded
30 °C on 29/92 days surveyed with a maximum at 37.2 °C, and went below 40% RH on 54/92

days with a minimum at 16.28%.

Tick collection

The first collection campaign occurred on June 4™, the last on August 5™. Because four
collections were made on June 4" (day 1) and June 7™ (day 3), on the two days June 5™
(day2) and June 18" (day 4) only one collection was performed in the early morning
(Fig. 1B). Our aim was to avoid intensive repetitive sampling, which could result in a

potential exhaustion of the ticks. On the remaining days, four collections spaced two hours



Chapitre 1 Variation spatiale et temporelle de I'activité

93

96

97

98

99

100

101

102

103

104

105

106

107

108

109

110

111

th

apart were made on the days of collection July 3" (day 5), July 24™ (day 6) and August 5

(day 7) (Fig. 1B).
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Fig 1 A) Heat wave events recorded at the Lyon city meteorological reference station and on
the study site over the summer of 2015. B) Daily variations in tick counts, temperature and
relative humidity at the collection site on each collection campaign day. The 95% confidence

intervals were determined from Poisson distributions.

Variations in weather conditions and tick counts

Adult counts were generally lower than nymph counts, this may be explained by the between-
stage mortality regarding /. ricinus, a difference in the sensitivity of the collection method, or
in the response of each stage to weather conditions. While June 4™ was included in a heat
wave period, both questing nymphs and adults were found at the first collection of the day
(Fig. 1B). For both stages, the counts decreased significantly between the first and last
collections (Poisson linear regression, nymphs p-value = 3.9x107, adults p-value = 0.013),
simultaneously with a T increase and a RH decrease. We could not know the total population

size, though we assumed it to be constant on each given day of collection. On June 5" both
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nymph and adult counts at the first collection tended to be lower than on the previous day at
the same time, nonetheless conditions were hotter and drier than on June 4" In contrast with
June 4™, the tick count values remained stable on June 17", and T variation was less sharp
than on June 4™ with similar RH values. While it can be hypothesized that the repeated cloth-
dragging movement could affect tick behavior, the data on June 17" suggest that the observed
tick count decreases on June 4™ were mostly influenced by the hourly weather conditions
rather than by the collection method. Nonetheless, the weather conditions preceding June 4"
were hotter and drier than the conditions preceding June 17™ (average T and RH on the five
days preceding June 4™ were 24.4 °C and 49%, against 21.6 °C and 77% for June 17" from
hourly data recorded at the local station), suggesting consequently a difference in water

reserves for ticks.

On July 3%, July 24" and August 5 nymphs were observed more frequently than adults
(Logistic regression, p-value =0.0048). On July 34, during the second heat wave period, a
small number of questing nymphs were found at all collections while the T and RH conditions
varied between 27.1 °C, 58% and 34.1 °C, 37%. On July 24" and August 5" the nymph
counts remained stable and low for all the collections. Both nymph and adult counts tended to

decrease over the season and with hotter temperatures, drier humidities.

Concluding remarks

In this study we evidenced that under heat waves, a noticeable number of questing 1. ricinus
ticks can be observed at the early morning, associated to low T and high RH hourly
conditions. Inversely, questing intensity decreased as the hourly conditions evolved to become
critically hot and dry. A residual questing activity was observed under temperatures beyond
25 °C and up to 34 °C under forest cover. Other studies should be conducted to support these
results. More generally, in the context of climate warming, acquiring data in similar

meteorological conditions in Southern Europe or in other Continental areas should be
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encouraged. Finally, I ricinus response to hot and dry conditions depending on their climate
of origin should be explored more, given the suggested climate driven adaptation of I. ricinus

populations (Gilbert et al., 2014).
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IV. Chapitre 2 - Modélisation des variations d’activité

saisonniere des nymphes Ixodes ricinus

En premiére partie du chapitre précédent, nous avons présenté des séries temporelles
d’activité de nymphes Ixodes ricinus. Elles constituent un exemple des profils d’activité
saisonniere tels qu’on peut les observer dans l'aire de répartition de cette espéce. Nous
avons également vu que des différences d’abondance existaient entre les sites de

collecte.

Dans ce chapitre, en premiere partie nous présentons un modele de régression linéaire
généralisé que nous avons ajusté a des séries de captures de nymphes I. ricinus qui
provenaient d’un jeu de données déja existant. Comme dans le projet CC-EID, ces séries
ont été recueillies sur plusieurs sites. Dans la deuxieme partie de ce chapitre nous
présentons les simulations obtenues avec ce modeéle sur i) les séries météorologiques et
de photopériode de la campagne CC-EID, ii) des séries météorologiques produites depuis

des scénarios de changement climatique.

A. Développement d’un modele d’activité saisonniére pour les
nymphes Ixodes ricinus

Ce travail a fait I'objet d’'une publication acceptée dans la revue Experimental and

Applied Acarology.

1. Résumé

a) Introduction

La série temporelle d’activité observée sur un site de collecte donné résulte i) de I'effet
des facteurs qui caractérisent les saisons tels que les facteurs météorologiques et la
photopériode, ainsi que ii) de I'effet des facteurs propres au site de collecte, comme le
type de végétation et la densité d’hotes. On peut faire I’hypothése que les premiers

influencent principalement la variation saisonniére d’activité, et que les seconds
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influencent principalement I’'abondance locale en tiques. Ces abondances locales varient
spatialement, du fait de I’"hétérogénéité des écosystemes dans leur capacité en tiques.
Les séries temporelles acquises sur plusieurs sites contiennent ces deux sources de
variation. L’objectif de cette étude était de modéliser la variation temporelle de I’activité
saisonniére des nymphes |. ricinus en fonction de variables abiotiques (météorologiques
et de photopériode) a I'aide d’un modéle de régression linéaire généralisé. Nous avons
également pris en compte les différences dans I'abondance en tiques entre les sites

d’observation.

b) Données et méthode

(1) Données
Un jeu de données comprenant des séries temporelles météorologiques et de captures
sur 16 sites situés aux Pays-Bas, en Belgique et en France a été divisé en deux sous-jeux
de données. Un premier sous-jeu de données a été utilisé pour construire le modeéle (jeu
de données « construction »), I'autre sous-jeu a été utilisé pour évaluer la qualité des

séries temporelles d’activité simulées (jeu de données « validation »).

(2) Modele « météo-dépendant »
Nous avons d’abord développé un modele linéaire généralisé a effets mixtes pour
décrire les variations saisonnieres dans l'activité. Les variables abiotiques ont été
considérées comme effets fixes, et le site de collecte comme ayant un effet aléatoire sur

le niveau basal d’activité par site.

(3) Modele « abondance-dépendant »
Nous avons ensuite évalué la corrélation entre cet effet site et le nombre moyen de
nymphes capturées sur la période d’étude par site. Nous avons fait I’hypothese que le
nombre moyen de nymphes capturées sur la période d’étude renseignait sur
I’'abondance sur le site. Un modele de régression linéaire a été ajusté sur les effets site
estimés dans le modele météo-dépendant depuis les nombres moyens de nymphes dans
le jeu de données qui a servi a construire le modeéle. Depuis ce modéle les effet-site ont

été estimés sur le jeu de données servant a valider le modéle. La qualité de I'ajustement
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entre les séries simulées d’activité et les séries temporelles observées avec et sans les

effet-site estimés a été évaluée.

c) Résultats

Le modeéle « météo-dépendant » comprenait les variables agrégées température
moyenne (moyennée sur 7 jours), humidité minimale (moyennée sur 7 jours),
précipitations (cumulées sur 28 jours) et variation de la durée du jour (moyennée sur 21
jours). Sur le jeu de données « construction », les effectifs de nymphes simulés
s’ajustaient trés bien aux variations d’activité observées (rho = 0,92, méthode de
Spearman RMSE = 0.897). Concernant le modele « abondance-dépendant », le
pourcentage de variation des effet-site expliqué par la variation du nombre moyen de
nymphes capturées par site était trés élevé (R? ajusté = 0,973, p-value = 3,7x107°). Sur le
jeu de données « validation », les variations saisonniéres de I'activité observées ont été
reproduites de facon réaliste par les effectifs de nymphes simulés (rho = 0,59 p-value =
2,2x10™®, méthode de Spearman). Sur ce jeu de données, lorsque les effet-site simulés
étaient intégrés au calcul des valeurs prédites la qualité de I'ajustement était tres
supérieure a la qualité de I'ajustement lorsque les effets-site simulés n’étaient pas inclus

(RMSE =2,7 et 7,2 rho = 0,81 et 0,59 respectivement).

d) Discussion

Le modele de régression qui vise a estimer les effet-site a pour variable explicative le
nombre moyen de nymphes capturées sur chaque site, qui est un indicateur de
I’'abondance sur ce site. Si I'on disposait d’une estimation de I’'abondance locale, qu’elle
soit quantitative ou qualitative, ceci permettrait de coupler I'estimation de I'activité qui
varie au niveau temporel avec |'estimation de I'abondance qui varie au niveau spatial.
Concernant la partie du modele qui estime les tendances saisonnieres, nous avons fait
I’'hypothese que les variations dans la densité d’hotes n’avaient pas d’influence sur les
variations intra-annuelles d’activité. Par ailleurs, les séries simulées avec le modele sont
valables uniquement pour les localités ou le type de climat et le type de couverture du
sol sont favorables a la persistance de populations [. ricinus. Enfin, les données sur

lesquelles les parametres du modeéle ont été estimés ne couvraient pas toute la gamme
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de conditions météorologiques qui peut étre subie par les tiques dans leur aire de
répartition. Par conséquent, lorsque le modele est utilisé avec d’autres séries
météorologiques en entrée, il faut étre précautionneux dans I'extrapolation du modele

hors des plages de variation des facteurs considérée pour I'ajustement.

e) Conclusion

Bien qu’il permette d’augmenter le nombre de mesures, le caractére multisite des jeux
de données introduit une dimension spatiale. Elle représente un niveau de complexité
qui vient s’ajouter aux variations saisonnieres temporelles. Dans notre approche nous
avons pris en compte les composantes spatiale et temporelle qui sont inhérentes aux
séries temporelles prises sur plusieurs sites. Le modele développé ici permet d’obtenir
des séries d’activité simulées, dés lors que des séries météorologiques et de
photopériode sont disponibles. Les profils d’activité peuvent étre obtenus méme lorsque
les données sur les déterminants de I'abondance locale ne sont pas disponibles ou
inconnues. Notre modeéle peut étre implémenté pour prédire des cartes de risque au
sein de l'outil FleaTickRisk, développé par la société Merial. Ce modele constitue
également un outil pour générer des séries d’activité saisonniére sous des scénarios de
changement climatique. Ceci permettra de tester les hypothéses faites dans la

littérature sur les possibles modifications des périodes d’activité dans le climat futur.
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Abstract

The seasonal weather-driven activity of the tick Ixodes ricinus is frequently explored using
multisite surveys. This study aimed to investigate the statistical modeling of seasonal trends in
the activity of Lricinus nymphs when both the influence of abiotic factors and spatial
heterogeneity were taken into account. Time series data of abiotic covariates (temperature,
relative humidity, rainfall and photoperiod) and nymphal tick counts were recorded on several
sites in the Netherlands, Belgium and in France in 2008 and 2009. The sites were divided into
two subsets which were used for model construction or model validation. A generalized linear
mixed model was set up, with aggregated abiotic covariates as fixed effects, and the collection
site as a random effect to account for the site-varying density in nymphs. A linear regression
model was developed to estimate the site effect against the observed local abundance on each
site. The activity patterns simulated from the weather and photoperiod covariates realistically
reproduced the observed seasonal trends in nymphal tick activity. The fit between observed
and simulated nymphal count time series was greatly improved when the site-specific local

abundance in nymphs was included. Our modeling approach allows indicators of local tick
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abundance and the temporal modeling of I. ricinus activity to be combined. The model
presented here can also be used to study scenarios on the temporal patterns of I. ricinus

activity in the present and in the context of climate change.

Keywords
Ixodes ricinus, seasonality, vector activity, spatial heterogeneity, statistical modeling, field

data Europe

Introduction

The tick species Ixodes ricinus is a vector of numerous and various pathogens (viruses,
bacteria, protozoa) responsible for diseases in cattle, pets, and humans across Europe
(Jongejan and Uilenberg 2004; Beugnet and Marié 2009; Estrada-Pefa et al. 2010; Irwin
2014). The vector activity of ticks corresponds to their ability to infest hosts. L ricinus ticks
are questing ticks, climbing on vegetation and waiting to detect a host through its odor,
temperature and the vibrations produced at its passage. The size of the questing population

therefore constitutes an indicator of the intensity of I ricinus vector activity.

Lricinus ticks display a seasonal vector activity, with an activity peak classically observed in
spring, because their population dynamics are mainly driven by weather conditions and
photoperiod (Milne 1950; Daniel et al. 1976; Belozerov et al. 2002; Randolph et al. 2002;
Perret et al. 2003). Weather-dependent changes in activity consequently determine the
seasonal risk of tick-borne diseases, and are therefore an indicator of great interest for public
health stakeholders and veterinarians. In the context of climate change, these patterns will
probably be modified due to changes in seasonal weather conditions (Barros et al. 2014). A
capacity to provide realistic, weather-based predictions of current seasonal patterns of tick

activity is a prerequisite for the development of scenarios of future temporal patterns.
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Within its area of distribution, seasonal variations in I. ricinus activity can be observed
through field sampling in the natural habitats that are suitable for tick populations (Vassallo et
al. 2000; Perret et al. 2004; Dautel et al. 2008). In these field surveys, I ricinus are sampled
by flag-dragging, i.e., one person pulls a cotton blanket across the ground. This method
simulates the natural detection and infestation of a host; the ticks collected therefore consist
only of active questing ticks. The number of ticks collected indicates the activity on the day of
collection. Multisite surveys of tick activity appear frequently in the literature (Walker 2001;
Barandika et al. 2006; Tagliapietra et al. 2011; Kiewra et al. 2014; Schulz et al. 2014). The
variations in tick activity observed on a given collection site stem from i) seasonal abiotic
factors, including weather and daylight duration, and ii) biotic factors specific to the
collection site, including type of vegetation and host density (Boyard et al. 2011), which
influence the local abundance of ticks. Therefore, time series in multisite datasets contain
both seasonal, weather-driven variation in activity and spatial heterogeneity in local
abundance. The latter is linked in particular to the spatial heterogeneity in the density of key-
hosts such as deer (Walker et al. 2001; Gilbert 2010; Tagliapietra et al. 2011; James et al.

2013).

‘When adjusting a statistical regression model to temporally and spatially-varying data, these
two sources of variation must be addressed. This remains a challenging task when the purpose
of the model is to provide forecasts. On one hand, if abiotic factors alone are considered, the
spatial variability in local abundance is ignored. On the other hand, when a model has biotic
factors as covariates, it cannot be generalized to larger areas because data on the biotic
covariates may be unavailable. This is particularly true regarding host density. The model
“FleaTickRisk” (FTR) is an example of model based on expert knowledge in adult tick
biology and ecology (Beugnet et al. 2009). FTR provides forecasts for tick activity using

weekly temperature and relative humidity as inputs, and a spatial filtering based on climate
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91  and biotope suitability for adult I. ricinus. While it is easy to run routinely and can be

92 generalized, this approach misses the parameter estimation from observed data possible in

93 statistical modeling. Although dynamic population models can simulate realistic seasonal

94 patterns (Ogden et al. 2005; Dobson et al. 2011), they remain cumbersome to run and

95  consider very few abiotic driving variables as inputs, most often only temperature. Moreover,

96  they require knowledge on host density to model the feeding phases of the life cycle.

97  Using a multisite dataset, our objectives in this study were to i) assess the ability of a
98  statistical model to estimate the seasonal trends in the activity of L ricinus nymphs using only
99  abiotic factors as inputs, and i) characterize the influence of the between-site variability in

100 tick local abundance on the predictive ability of the weather-based model.

101 Methods

102 Study design

103 The time series of nymph counts were obtained through a field campaign carried out in 2008
104 and 2009 on 16 sites in the Netherlands, Belgium and France (Figure 1). Host-seeking

105  questing nymphs were collected in forests using the dragging method. A white blanket was
106 dragged up a 1000-meter long path resulting in a surface area of 1000 square meters. The
107  blanket was checked every 5 meters, and Ixodes nymphs found on the cloth were collected
108 and counted. The species Lxodes ricinus was identified later. On most of the sites, the

109  campaign period extended over at least an entire year, and consequently covered every

110 season. All of the campaign periods included spring time. The sites were selected based on

111 whether their biotopes were favorable for I. ricinus populations.
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Fig. 1 Sites surveyed over 2008 and 2009 and their subsets. a) Sites located in France. b) Sites
located in Belgium and in The Netherlands. Black filled circles: sites used for model

construction. Solid circles: sites used for model assessment

Defining subsets for model calculation and model assessment

The initial dataset was split into two subsets: one to estimate the parameter values of the
statistical model, the second to assess the quality of the predictions. These are named
respectively as the “construction subset” and the “assessment subset” later in this article. Site-
specific average abundance in nymphs varied greatly between the sites (Table 1). On the sites
with a high density of nymphs, the count values varied greatly over seasons, ranging from
zero to hundreds of nymphs. We chose a negative binomial distribution to account for the
overdispersion in our count data, as has already been done in other analyses of tick count data
(Boyard et al. 2011; Qviller et al. 2014; Daniel et al. 2015). To assess the ability of our model
to reproduce these low and high tick counts, the ranges of tick count values, i.e., the
overdispersion, had to be similar in both subsets. To achieve this, the sites were ranked, from

lowest to highest, based on the average number of nymphs recorded on each site. They were




108

Chapitre 2 Modélisation de I’activité saisonniére

128

129

130

131

132

133

134

135

136

137

138

then distributed alternatively in each subset (Table 1). The R-package fitdistrplus was used in
order to check the consistency of the negative binomial distribution for both subsets

(Delignette-Muller and Dutang 2015).

Table 1 Composition in sites of the subsets determined for model construction and model

assessment.

Site Numlu.er of Fgﬂ:ﬁ;zﬁ ;)f First da:yr of Last da:y of Nymphs Mean nymph

collections (days) campaign campaign abundance

Construction subset
Rozenburg 25 18 2008 Sep 16 2009 Sep 07 72 29
Suippes 21 15 2008 Mar 12 2009 Feb 25 173 8.2
Lyon 24 15 2008 Mar 12 2009 Feb 25 289 12
Schonberg 16 16 2009 Mar 16 2009 Nov 13 456 28.5
Ciergnon 16 16 2009 Mar 18 2009 Nov 12 608 38
Heidebos 16 20 2009 Mar 13 2009 Oct 29 897 56.1
Zoerselbos 16 14 2009 Mar 11~ 2009 Oct 27 1058 66.1
Brest 17 18 2008 Mar 12 2009 Mar 04 1681 98.9
Total 151
Assessment subset
Biscarosse 15 23 2008 Mar 19 2009 Feb 04 98 6.5
Dintelse 23 17 2008 Sep 16 2009 Sep 07 153 6.7
De Maashorst 19 14 2008 Nov 16 2009 Aug 23 226 11.9
De Kaapse 20 16 2008 Sep 21 2009 Aug 22 439 22
Wijnendale 15 17 2009 Mar 06 2009 Oct 28 509 33.9
Rennes 15 16 2008 Mar 12 2008 Nov 06 627 41.8
Singraven 19 15 2008 Sep 14 2009 Aug 31 1083 57
Poitiers 23 16 2008 Mar 12 2009 Feb 25 1836 79.8

Total 149

Aggregating abiotic data

The weather data used were temperature and relative humidity values at 06:00, 12:00, 18:00
and 24:00, and daily rainfall values, which were available at the location of each site for a
one-month period before the first day of collection and over the whole campaign period. They

were generated from the meteorological model ECMWE. The daily maximal and minimal
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temperature and relative humidity were determined from the four values generated. Daylight

duration and variation in daylight duration were calculated from the latitude of each site.

The daily values of the abiotic covariates were aggregated on time intervals considering a
minimal time step of one week: the values were either summed or averaged depending on the
type of covariate. To choose the time intervals, we assumed that weather-driven changes in
activity monitored in the field were the result of: i) the population size on each day of
collection, which refers to the long-term population dynamics driven by weather and
photoperiod, and i) the punctual questing intensity, driven by the immediate abiotic
conditions that proceed each day of collection. As a compromise between the two time scales,
the daily values of the abiotic covariates were aggregated on time intervals of up to thirty-five

days before the collection day (Table 2).

The potential covariates had to be biologically relevant in terms of their action on seasonal
nymph activity. Minimal, mean and maximal temperatures, minimal relative humidity,
rainfall, degree-days, vapor pressure deficit (VPD) and variation in daylight duration were
considered to be relevant potential covariates due to their reported effects on I ricinus nymph
biology and phenology (Lees 1946; Campbell 1948; Belozerov et al. 2002; Perret et al. 2004).
Degree-days were calculated on the maximal temperatures. The threshold considered for heat
storing was 5°C, which already has been used as the threshold below which heat storing, and
consequently development, stops for the nymph stage (Gardiner and Gray 1986; Hoch et al.

2010). VPD was determined with the following equation:

VPD = (1 _%) 0.354 [exp (17.27 T,,) + exp (17.27 Ty )] (1)

Ty +237.3 T +237.3

Where T,, and T, are the minimal and maximal temperatures (°C) and RH is the mean relative

humidity.
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The time series of each potential variable was analyzed graphically over time together with
the nymph count time series to build expectations on the relationship between i) the range of
values of each covariate proper to each season and ii) the variation in tick counts over
seasons. For instance, this step allowed us to confirm that . ricinus activity was expected to
increase with VPD as observed in spring, then to decrease with high VPD values as observed

in summer.

Statistical model design

We set up a generalized linear mixed effect regression model with the abiotic covariates as
fixed effects, the collection site as a random effect on the intercept, a log link and a negative
binomial error distribution. The mean predicted tick count value g on each construction site j

at each time i thus could be calculated as a function of the k abiotic covariate values X ; ;

log(; ;) = PrXrij+ BoXojj+ -+ BiXpij + a+ y; 2

where 81, f, ... ) are the parameter estimates associated to each abiotic covariate, the
intercept a the basal nymph abundance in the construction subset in logarithm, and y; the
random effect on & associated to the construction site j. Therefore, the site-specific level of
nymph abundance a; could be determined as a; = @ + y; for each site j and did not depend

on time.

The abiotic covariates were centered and standardized to remove differences in units in order
to directly compare their respective estimated effects. Moreover, in so doing the intercept @
was estimated with each covariate at its mean value rather than at its zero value. The intercept
therefore corresponded to a reference level of nymph abundance for standard, neutral
conditions. All parameters were estimated using the function glmer.nb from the package Ime4
in the statistical software R (version 3.1.2) (R Core Team 2014; Bates et al. 2015). Their

associated p-values were obtained using the package ImerTest.
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Both abiotic variables and their time intervals were chosen so that: 1) all of the coefficient
estimates were significant in the regression model with a p-value threshold chosen equal to
0.05, 1i) deviance residuals were normal, a low autocorrelation of the residuals was observed,
iii) the number of days for aggregation was minimized, and iv) correlation between the
covariates was minimized. All of these conditions were analyzed simultaneously. The
relevance of the selected covariates was assessed using the Akaike Information Criteria value
(AIC), while the goodness-of-fit was assessed by the root-mean-squared-error value (RMSE).
The ability of the model to explain the variability in nymph counts was assessed using the R-

squared value (Spearman method).

To simulate the time series on both subsets, the coefficients associated with each aggregated
abiotic covariate were determined from the mean and the standard deviation of the covariate.
The 95% prediction interval boundaries at each predicted value were determined from the

negative binomial error distribution considered in the regression model.

Modeling the site-specific abundance level

While the effect y; could be estimated in the weather-based regression model for each site of
the construction subset, it could not be estimated for the assessment subset sites because the
site effect was considered to be random (Eq. 2). In order to assess the impact of this
uncertainty on the accuracy of the time-varying estimated activity, we explored the possibility
to estimate the site effect to further determine the site-specific level of nymph abundance. To
do so, we related the site effects y; to the observed average nymph abundance on each site of
the construction subset (Table 1) using a linear regression model (Figure 2). We then used this
linear relationship to estimate the site effects in the assessment subset (Table 1). The
improvement of the goodness-of-fit when adding these site effects to the simulated nymph

count time series was assessed using the RMSE values.
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site-specific effect

1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5

1210 average abundance per site (logarithm)

211  Fig. 2 Linear regression model for the site effects based on the site-specific local abundance.
212 Filled squares: site effects estimated for the construction sites by the weather-based model
213 presented in Table 3. Solid circles: site effects estimated with the linear regression based on
214 the abundances on the construction sites. Filled triangles: site effects simulated with the linear
215  regression based on the abundances on the assessment sites. Dotted lines: confidence

216  intervals. Dashed lines: prediction intervals

217  Results

218  Selection of weather-based models
219  The negative binomial distribution fitted with the distribution of observed tick counts for the

220 construction subset (see Additional file 1).

221  Two models were initially retained. In an initial unique model, the fixed effects associated to
222 VPD and maximal temperature were highly correlated, but the quality of prediction was not

223 improved when both VPD and maximal temperature were integrated. Moreover, in the model
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based on VPD, relative humidity was not included because it already was involved in the
calculation of VPD. These covariates thus were used separately in the two different models
(Table 2). While both models fitted significantly with the observed nymph count time series
(tho =0.92 and 0.90, p-values < 2.2x107°, Spearman method), the AIC and RMSE were both
lower with the model based on mean temperature compared to the model based on VPD (AIC
= 1051 and 1089, RMSE = 0.897 and 1.054 Table 2). AIC was far higher when each covariate
was individually retained from the complete model, while the RMSE was not improved
(Table 2). Therefore, the model including mean temperature and squared mean temperature,
squared minimal relative humidity, rainfall and variation in daylight duration was chosen to

run simulated seasonal patterns on the construction sites.

Table 2 Selected aggregated abiotic covariates and model selection. nc = model did not

converge.

Abiotic covariate X agzgsga:fon Time interval th:fuii;ily
Vapour pressure deficit N average day -7 to day -1 7
Daily minimal relative humidity (%) H average day -7 to day-1 7
Rainfall (mm) R sum day -28 to day-1 28
Variation in daylight duration App average day -28 to day-7 21
Mean temperature (°C) T average day -7 to day -1 7
Model AIC AAIC RMSE

T2+ T+H?+R+ App + site 1051 0 0.897

S+ S5+ R+ App +site 1089 37 1.054
T*+T+H*+R+ A, 1183 132 1.374

T? +T+H? +R +site ne

T+H?+R+ Ay +site 1163 112 1.070

T? + H? + R + Apy, + site 1172 120 1.139

T2 + T + H? + App + site 1151 100 0.975

T2+ T +R+ Ay, +site 1153 102 0.941
T?+T+H? + H+ R+ App +site 1152 101 0.904
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Influence of abiotic variables

The estimates in Table 3 represent the weights of the covariates. Mean temperature and
squared mean temperature had the highest weights on the changes in L ricinus tick counts
(Table 3). Squared minimal relative humidity was negatively associated with the variation in
activity, as was squared mean temperature. Rainfall summed up to 28 days had a significant
effect. Variation in daylight duration had a high weight (estimate equal to 1.12, Table 3).
Squared minimal relative humidity and cumulative rainfall were the covariates that had the

smallest weights, respectively equal to -0.43 and 0.20.

Table 3 Outputs of the mixed effect negative binomial regression on the total number of ticks.
The coefficients for simulations can be directly used to multiply the aggregated abiotic
covariates (Table 2) as inputs to calculate the logarithm of nymph count predictions; this

allows one to bypass the centering — standardizing step.

Standard Coefficients
Variable X Estimate error t value Pr(>|z|) for
simulations
T? -2.67 0.427 6.25 4x10™ ik -0.0205
T 3.89 0.504 7.73 1x10™ 0.675
H? -0.428 0.146 -2.94 3%10° e -0.000368
R 0.202 0.102 1.98 0.048 * 0.00619
App .12 0.115 9.71 21071 22.1
Reference level of
nymph 221 0.402 5.50 3.7x10° sk -1.35
abundance
Site effects
Rozenburg -1.94
Suippes -1.011
Lyon -0.662
Ciergnon 0.0868
Schonberg 0.238
Heidebos 0.569
Zoerselbos 1.26
Brest 1.49




Chapitre 2 Modélisation de I’activité saisonniére

115

252

253

254

255

256

257

258

259

260

261

262

263

264

265

266

267

268

269

270

271

272

273

274

275

276

14

Quantile-quantile analysis showed that most of the deviance residuals were very close to the
quantile-quantile line, thus their normal distribution was verified. A low autocorrelation was

observed (see Additional file 2).

Assessing the estimated site-specific abundance levels

The random site effects estimated from the weather-based model followed the same order as
the observed site-specific average abundances (Tables 1 and 3, respectively lowest mean
abundance and site effect for Rozenburg, highest mean abundance and site effect for Brest).
The site effects estimated in Table 3 and the corresponding site-specific average abundances
in Table 1 were used to fit the abundance-based linear regression model with site-specific
average abundance in logarithm (Figure 2). The logarithm mean abundance explained most of
the variation in site effects, with predicted values very close to the input ones (adjusted R? =
0.973, p-value = 3.7.10° Figure 3). In terms of nymph abundance, the intercept estimate
obtained corresponded to a reference site effect close to 0, while the slope estimate was close

to 1 (intercept = -3.027, p-value = 5.3.10°° slope = 0.952, p-value = 3.75.10°%).

Assessing the estimated weather-based seasonal patterns

Regarding the assessment subset, RMSE was lower (2.7) when the abundance-based
estimated site effects were included in the calculation of the predictions than when they were
not (RMSE equal to 7.2). While the estimated tick counts fitted significantly with the
observed tick counts for both models with and without site effects, the correlation coefficient
was far higher with the site effects than without (rho equal to 0.81 and 0.59 respectively, both
p-values < 10", Spearman method). The main seasonal trends in 1. ricinus activity were
reproduced on both the construction (Figure 3) and the assessment sites (Figure 4). The
activity pattern obtained with the model accurately reproduced the seasonal variations in
activity on the assessment sites. However, when considering the peak of activity, the

confidence intervals were far larger than for the rest of the time series for all of the sites.
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277  Nonetheless, the highest bound of the confidence interval followed the seasonal trend of the

278  observed activity.
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279

280  Fig. 3 Observed and predicted nymph time series for the construction sites. Filled circles:
281  observed nymph counts. Solid squares: predicted nymph counts. Grey solid lines: 95%

282  boundaries of the prediction interval, determined from simulated negative binomial errors
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around the predicted value. Dashed line: daylight duration expressed as percentage of 24

hours
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Fig. 4 Observed and predicted nymph time series for the assessment sites. Description of the
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Discussion

This study estimates the seasonal activity of I. ricinus nymphs using only abiotic factors as
inputs in a statistical generalized mixed effect regression model based on a multisite dataset.
In our approach, we addressed separately the modeling of the time-varying nymph activity
and the modeling of the spatially-varying local nymph abundance. The obtained predictions
fitted the seasonal trends in the field data when abiotic factors alone were considered;
moreover, the goodness-of-fit between the simulated and observed time series was greatly

improved when information on local abundance also was included.

Abundance-based model assessment

The abundance-based model presented in this work provides insight into coupling a weather-
based simulation of time series, in a temporal approach, with a spatial weighting of the local
abundance of nymphs. While local host abundance is a major driver of local tick abundance,
the relationship between host density, whether rodents or deer, and /. ricinus nymph density is
complex and very likely not linear (Pugliese and Rosa 2008). This renders the task of
modeling tick density based on host density very challenging. Nonetheless, the rough trends
between tick and host densities were highlighted (Gilbert et al. 2012). While the abundance of
deer and rodents cannot be systematically estimated due to the labor intensity of the exercise,
several indicators have been identified that could be promising means to assess their
population abundance (Wolff 1996; Acevedo et al. 2010). Estimating host abundance in a
given place qualitatively, for instance using a low/medium/high density classification, could
allow one to approximate the local level of tick abundance. The weather-based modeling
approach presented in this study could fit with such a rough classification. In a next step, our
approach to estimate the site-effects should be coupled with a spatial model for local

abundance in ticks (Swart et al. 2014) to allow relevant spatial predictors of abundance to be
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included in the estimation of the site effects, such as the type of vegetation and the type of

landscape.

Weather-based model assessment

In this study, rather than including site-specific average abundance as a fixed effect, we chose
to develop the abundance-based model separately from the weather-based model. The model
for the seasonal activity consequently only had abiotic covariates as inputs. This choice
allows seasonal patterns to be simulated when the environmental factors which drive the site-
specific abundance in nymphs are unknown. The covariates used are those monitored
continuously by weather stations, such as temperature and relative humidity, which therefore

increases the possibility for our model to be used for simulations.

The time intervals chosen to aggregate the abiotic covariates appeared consistent with the
time scales at which weather variables affect tick activity; they were longer than the unique
day of collection, and shorter than the time necessary to accomplish a life stage. We believed
that aggregating the abiotic data better represented the seasonal trends in weather conditions.
Aggregated covariates on time intervals have already been used in exploratory studies on
ticks (Perret et al. 2000; Kiewra et al. 2014) and were evidenced to be relevant to explain the
activity of other vectors such as mosquitoes (Curriero et al. 2005). The week was considered
as an adequate minimal time step to reflect seasonal weather conditions. Indeed, weather
conditions on a shorter duration, such as two or three days, may be exceptionally extreme or
abnormal, whereas such events are smoothed with a weekly time step. In contrast, using a
monthly time step for aggregation would have a diluting effect on weather conditions; this is

why we preferred to consider an intra-month scale.
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334  The uncertainty on the estimated nymph counts was greater at the peak of activity than for the
335  restof the time series. This was due to the higher variance of the negative binomial error for

336 high predicted nymph counts than for low predicted nymph counts.

337  We assumed that host abundance did not prevent the presence of tick populations in the sites
338  of our dataset, as all of the sites were suitable habitats for key-hosts such as rodents and roe
339 deer. However, we also assumed that neither spatial nor temporal variability in host density
340  affected the seasonal profiles of nymph activity. While host abundance varies between

341  seasons on a given site, other studies have strongly suggested that the influence of host

342 density on local tick abundance should be considered mostly at the inter-annual scale in

343  relationship to inter-annual variations in the availability of food in the habitats of ticks, such

344 as acorns (Wolff 1996; Ostfeld et al. 2006).

345  Inour approach, we hypothesized that the locations for which we ran simulated time series
346  were favorable for I ricinus populations to persist. The suitability for I. ricinus persistence
347  depends mainly on the type of climate and the type of land cover. As these vary at a far longer
348  time scale (decades) than variations in seasonal weather conditions, we assumed that the

349  climate and land cover features were constant over time but spatially varying. Therefore, the
350  simulated activity in output is valuable i) within the area of distribution of I ricinus, i.e., in
351 favorable climate areas, and ii) for the suitable types of land cover. These spatial factors can
352 be taken into account afterwards by filtering the simulated activity for instance with climate

353  suitability, as has been done for the FTR model (Beugnet et al. 2009; Cat et al. 2015).

354  When using a statistical model, the parameter values which form the model depend on the
355  values contained in the dataset used for their estimation, corresponding to the construction
356  subset in this study. Many of the sites in the construction subset were located in areas with a

357  mild Atlantic climate (Netherlands, Belgium) where extreme weather conditions are
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infrequent. Consequently, the weather time series used for model construction did not include
extreme weather conditions such as high summer or low winter temperatures. The behavior of
our model at extremely low and high temperatures therefore should be explored. In particular,
because the contribution of mean temperature to the estimated activity is strong and positive
at high to extremely high temperature values in our model (Figure 5), we may overestimate /.
ricinus activity for these conditions. Indeed, very low activity is classically observed under
high temperatures, mostly encountered in summer. More generally, in the context of climate
warming in Europe (Estrada-Pefia 2006; Gray et al. 2009), more observations of L ricinus

activity should be done in areas where hot and dry summer seasons are encountered.

f(temperature)

T T T T T T
-0 6 2 2 6 10 14 18 22 26 30
weekly mean temperature (°C)
Fig. 5 Effect of mean temperature on predicted nymph counts. X-axis: 7-day averaged mean
temperature. Y -axis: function of mean temperature accounting for the coefficients estimated
in the weather-based regression model. Vertical lines: bounds of the domain of values

contained in the construction subset. Solid line: effect within the range of values contained in
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the construction subset. Dashed line: effect on values that were out of the range contained in

the construction subset

Climate change scenarios

The weather-based model we developed in this study represents a tool to assess the effects of
the projected seasonal weather trends under climate change on the annual patterns of tick
activity. In particular, the hypothesis of a higher activity in winter and spring as found in the
literature could be assessed (Gray et al. 2009). Such temporal weather-based scenarios are
consistent only within the climate areas that are suitable for each associated tick species. Their
presentation should thus be dependent on associated I. ricinus spatial distribution scenarios.
We included several variables that will vary with climate change: temperature, relative
humidity and rainfall. We therefore expect that this model will be sensitive to a climate
change scenario. While the model will provide reliable predictions on future weather time
series in autumn, winter and spring, the activity simulated on weather data covering future hot
summer conditions should be interpreted with caution, given that we expect overestimation of
the activity at high to extremely high temperature values. The uncertainty on the basal tick
abundance which exists in our predictions for the present climate, due mainly to the unknown

host abundance, will remain in the simulated time series for the future climate.

Conclusion

Multisite time series datasets are precious material because they contain both the seasonal
variation in tick activity and the variation in local abundance of the tick population. In this
study, considering these two components separately allowed us to provide insight into the
ability of statistical models to i) provide realistic seasonal patterns for I ricinus nymph
activity, and ii) characterize the spatial variability in tick local abundance. The model we

developed represents a tool to generate scenarios of the future temporal patterns of seasonal I



Chapitre 2 Modélisation de I’activité saisonniére 123

396

397

398

399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

22

ricinus activity under oncoming climate warming. It could also be used to approximate the

shape of I. ricinus seasonal activity when weather and photoperiod data are available.
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Supplementary material

Additionnal file 1 Fit between the theoretical negative binomial distribution and the nymph

count data distribution. a) Construction subset. b) Assessment subset. Left: nymph count

distribution. Right: cumulative density function
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B. Evaluation et application du modele — premiers travaux

Dans la premiére partie de ce chapitre nous avons présenté un modeéle statistique
permettant de simuler des profils d’activité saisonniere de nymphes Ixodes ricinus sur la

seule base des données de météorologie et de photopériode.

Dans cette deuxiéme partie nous présentons une premiere évaluation des profils prédits
par le modele lorsqu’il est appliqué i) aux séries météorologiques et de photopériode
obtenus pendant la campagne CC-EID, présentée en chapitre 1, iij) a des séries

météorologiques provenant de scénarios de changement climatique.

1. Application aux séquences météorologiques du jeu de

données CC-EID

a) Données météorologiques en entrée

Les variables abiotiques agrégées a utiliser en entrée dans le modeéle ont été calculées
depuis les séries météorologiques pseudo-observées issues du modele ECMWF générées
par la société Climpact pour la localisation de chaque site. Ces données sont du méme

type que celles utilisées pour la construction du modele.

b) Qualité de la corrélation entre profils simulés et observés

Le protocole d’échantillonnage pour les séries de captures qui ont servi a construire le
modele était tres différent de celui appliqué dans la campagne de collectes CC-EID,
notamment avec des nombres de passages de drap différents d’un protocole a I'autre.

Par conséquent, seules les variations temporelles sont comparables, et non les effectifs.

(1) Sites de Lyon, Theix, Sénart et Nancy
Les variations saisonnieres des sites de Lyon, Theix, Sénart et Nancy sont tres bien
reproduites par les séries simulées (Figure IV.1). La période du pic d’activité au
printemps correspond bien a celle observée. L’augmentation du nombre de nymphes en

fin d’hiver et au printemps, est synchrone avec celle observée, c’est également le cas
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pour la diminution en été et en automne. Les effectifs simulés les plus faibles se

retrouvent en fin d’automne et en hiver, ce qui est également le cas pour les effectifs de

nymphes observés.
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Figure IV.1 Simulation des effectifs de nymphes depuis les séries météorologiques des sites du
projet CC-EID avec le modele d’activité saisonniére.
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(2) Sites de Nantes et Gardouch
Sur les sites de Nantes et Gardouch, la période du pic d’activité est également bien
reproduite. De méme, I'augmentation de l'activité est bien reproduite au printemps, et

sa diminution en été se retrouve également dans les séries simulées.

Néanmoins, la légére remontée de l'activité observée sur Nantes et les sites de
Gardouch en fin d’automne, aboutissant a une activité modérée en fin d’automne et en
hiver, n’est pas reproduite par le modéle. En effet, les effectifs simulés diminuent en
automne pour atteindre leur niveau le plus faible pendant I’hiver, et remontent au
printemps, comme constaté pour les autres sites. Toutefois, les niveaux simulés pour
I’hiver sur les sites de Nantes et Gardouch sont plus élevés que ceux trouvés sur les sites

de Theix, Lyon, Nancy et Sénart.

2. Application aux scénarios de changement climatique

Nous appliquons ici le modele développé en partie A de ce chapitre, pour tester les
hypothéses sur I'activité d’l. ricinus sous les profils climatiques saisonniers projetés par

les scénarios de changement climatique.

a) Hypothéses sur l'activité d’l. ricinus sous le changement

climatique
Les hypothéses concernant les profils saisonniers d’l. ricinus sont les suivantes :

e avec la diminution du nombre de jours de gel et les hivers plus doux,
I'activité pourrait étre observée plus fréquemment en fin de printemps et en
hiver (Beugnet and Chalvet-Monfray, 2013; Gray, 2008). On pourrait alors

considérer une reprise d’activité printaniére plus précoce ;

e avec l'augmentation de la fréquence des jours chauds et des vagues de

chaleur, I'activité pourrait étre annulée pendant I'été.
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b) Scénario choisi

Le scénario choisi est le scénario RCP 8.5. Parmi les scénarios utilisés par le GIEC
(Groupement Intergouvernemental pour I'Etude du Climat), ce scénario comporte les
modifications du climat les plus fortes, et notamment les élévations de température les

plus importantes.

c) Données météorologiques en entrée

Les séries de température, d’humidité et de précipitations utilisées en entrée sont celles
simulées avec le modele climatique régional ALADIN-Climat développé par

MétéoFrance. Ce modele est une régionalisation des projections du GIEC pour la France.
Les séries ont été extraites depuis la base de données DRIAS (MétéoFrance, 2016b) mise
a disposition par MétéoFrance. Trois périodes sont distinguées : la période de référence

de 1950 a 2005, I’horizon moyen de 2020 a 2050 et I’horizon lointain de 2070 a 2100.

d) Création d’une année-type

Afin de comparer les activités entre les périodes nous avons considéré 30 années prises
dans chaque période : de 1971 a 2000 pour la période de référence, de 2020 a 2050 et
de 2070 a 2100. A chaque période de 30 ans une série d’activité a été calculée. Pour
chaque jour a lI'intérieur d’'une période I'activité journaliere moyenne a ensuite été
déterminée (soit depuis 30 valeurs par jour), afin d’obtenir une année-type d’activité

(sur 365 jours) par période de 30 ans.

e) Sites choisis pour les simulations

En absence de scénarios pour la délimitation future de 'aire de répartition d’l. ricinus en
France, en premiere intention nous avons choisi les localités parmi les sites déja
identifiés dans nos différents jeux de données. Etant donné que le climat de la moitié
Sud de la France pourrait ressembler au climat méditerranéen (Ouzeau et al., 2014;
Roman-Amat, 2007), nous avons choisi des localités dans la moitié Nord de la France ou
bien légerement en altitude. Nous faisons ici 'hypothése que I'emplacement des sites

est toujours favorable a la persistance d’une population d’/. ricinus. Ainsi, on considére
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gue I’habitat de forét est maintenu, la densité d’hotes n’est pas limitante, et le type de
climat permet un apport en eau et une température adéquates pour que la population

persiste.

f) Evaluation des tendances saisonniéres simulées

Un exemple de séries simulées est donné pour le site de Nancy (région Lorraine, Nord-
Est de la France, Figure IV.2). Les simulations obtenues sur les autres sites sont donnés

en Annexes, partie C.

Sur tous les sites, le nombre de nymphes moyen journalier augmente en début de
printemps et fin d’hiver sur les périodes 2021-2050 et 2071-2100 depuis la période de
référence 1981-2010. Le nombre de nymphes maximum journalier augmente également
en début de printemps/fin d’hiver, ce qui indique que les nymphes sont de plus en plus

fréguemment en activité.
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Figure IV.2 Année-type des effectifs de nymphes simulés a proximité de Nancy (Lorraine, Nord-
Est de la France ; 48°42'18" N ; 6°4'57" E) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.
Afin de focaliser I'analyse sur les faibles effectifs, I'échelle a été prise constante pour tous les
graphes et limitée a un effectif de 100. Les séries de température, précipitations et humidité
relative en entrée proviennent du modéle climatique régional ALADIN-Climat.
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3. Discussion et perspectives

a) Evaluer I'extrapolation

Pour ces deux travaux, la perspective majeure est d’évaluer les périodes et les
conditions pour lesquelles on a extrapolé le modele. Pour cela, les plages de valeurs des
températures, d’humidité relative et de précipitations sur lesquelles le modele est
appliqué devraient étre confrontées aux plages de valeurs couvertes par les séries
météorologiques qui ont été utilisées pour estimer les paramétres du modele. Ceci est
particulierement important pour les scénarios de changement climatique. De plus, les
plages de températures trouvées a chaque saison pourraient étre profondément
modifiées. Les conditions saisonniéres projetées seraient donc a investiguer, notamment
en éditant le diagramme ombro-thermique de chaque site et chaque période de 30 ans
(méthode du diagramme ombro-thermique présentée en chapitre 1 partie A). Il est
notamment suggéré que le modeéle surestime I'activité pour les températures élevées,

qui sont suspectées d’étre de plus en plus fréquentes avec le changement climatique.

b) Evaluer le modéle

L'influence de la méthode linéaire généralisée sur la robustesse du modele pourrait étre
caractérisée. En effet, le modele semble présenter une certaine rigidité : concernant
I'application au jeu de données CC-EID, la période d’activité modérée en hiver sur les
sites de Nantes et Gardouch n’est pas reproduite. Concernant les simulations d’activité
en scénarios de changement climatique, la période du pic d’activité est trés peu
modifiée, alors qu’on pourrait s’attendre a des modifications encore plus importantes.
Ceci pourrait étre di a l'influence forte de la variation de durée du jour prise comme

variable explicative, et qui ne varie pas avec le changement climatique.
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V. Chapitre 3 - Modélisation de la survie météo-dépendante
d’Ixodes ricinus dans le cadre d’un modéle de dynamique de

populations

Dans le chapitre précédent nous avons ajusté un modele de régression linéaire
généralisée a des séries de captures au drap de nymphes [ ricinus. Néanmoins, les
effectifs capturés au drap sont en fait le résultat du déroulement du cycle de vie, dont
les processus biologiques sont régis par I'effet des variables abiotiques. Ces processus

n’étaient pas pris en compte dans I'approche par régression linéaire généralisée.

Dans le chapitre qui suit, nous nous plagons dans le cadre d’un modéle de dynamique de
population : les processus biologiques du cycle de vie sont pris en compte, et formulés
comme des parameétres. Pour bien retranscrire la trajectoire météo-dépendante des
effectifs de tiques observés, au préalable il est nécessaire de modéliser les processus
biologiques en fonction des variables météorologiques qui agissent sur eux. Nous
présentons ici un modeéle pour la survie, puis nous présentons des perspectives

d’utilisation dans le cadre d’un modele de dynamique de populations.

A. Développement d’'un modéle de survie pour les adultes
femelles I. ricinus

Le travail présenté dans cette partie fait 'objet d’un article en préparation.

1. Résumé

a) Introduction

Dans les modeles de dynamique de populations concernant /. ricinus, les processus
biologiques météo-dépendants sont trés souvent modélisés par une approche
théorique. En effet les valeurs de leurs parametres sont calibrées depuis les données de
la littérature, et sont trés rarement estimées par une inférence basée sur des données

observées. De plus, des variables abiotiques ayant un effet majeur sur la biologie ne sont
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pas pris en compte pour modéliser les processus biologiques. L’humidité relative est
notamment négligée, ce qui peut limiter le potentiel d’'un modele de dynamique de
populations a décrire I'activité observée sur le terrain. Dans ce travail, notre objectif a
été d’ajuster un modele a des données observées de survie chez des femelles 1. ricinus,

en incluant la température et '’humidité relative comme covariables.

b) Données et méthode

Nous avons utilisé les temps de survie mesurés en conditions de température et
d’humidité maintenues constantes en laboratoire, et rapportés dans la publication de
Milne (Milne, 1950). Les conditions d’exposition testées étaient 5, 11, 19 et 25°C et O,
50, 70, 85 et 95%. Nous avons fait I’hypothese que le taux de mortalité instantané était
constant au cours du temps et ne variait qu’en fonction des conditions d’exposition.
Nous avons proposé un modele qui décrit sa variation en fonction de la température et
de I'humidité relative, ceci constitue la partie déterministe de notre modeéle. Le taux de
mortalité instantané étant défini comme constant, nous nous sommes placés dans le cas
d’une fonction de survie exponentielle (Rodriguez, 2010). Il en découle que les temps de
survie sont décrits par une loi exponentielle a chaque condition d’exposition, ceci
constitue la partie stochastique de notre modele. Les paramétres du modele ont été
estimés par une méthode Bayésienne. Cette méthode nous a permis d’inclure le dire
d’expert existant sur la survie en déterminant des distributions a priori informatives sur
certains parameétres. Enfin, nous avons évalué la variabilité du taux de mortalité
instantané dans des conditions réalistes de température et d’humidité relative
journalieres. Le modele obtenu a été appliqué a des séries météorologiques retrouvées

dans l'aire de répartition d’/. ricinus en France.

c) Résultats

Apres l'estimation depuis les données observées, pour tous les parameétres leurs
distributions a posteriori étaient plus rétrécies que leurs distributions a priori. L’humidité
relative a été identifiée comme le facteur ayant I'effet le plus important. Aux humidités
relatives inférieures ou égales a 70% les temps de survie étaient courts (inférieurs a 50

jours) pour toutes les températures. Pour ces conditions la variabilité des temps de
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survie était faible. Pour toutes les températures les temps de survie étaient en moyenne
beaucoup plus longs et la variabilité était beaucoup plus grande a 85 et 95% que pour les
humidités relatives inférieures ou égales a 70%. Pour toutes les conditions d’exposition,
les temps de survie observés étaient inclus dans l'intervalle de confiance a 95% des
distributions simulées avec notre modeéle. Les distributions simulées reproduisaient
mieux les distributions des temps courts aux humidités basses que les distributions des
temps longs aux humidités élevées. Lorsqu’ils étaient simulés sur des conditions réalistes
de température et d’humidité, les taux de mortalité les plus élevés correspondaient aux
conditions journalieres chaudes et seches (humidité moyenne inférieure a 50%,
température moyenne supérieure a 20°C). Le taux de mortalité diminuait d’un facteur
d’environ 100 entre les conditions chaudes et seches et les conditions hivernales

(humidité moyenne supérieure a 80%, température journaliere inférieure a 5°C).

d) Discussion

Nous avons mis en exergue une différence notable dans la distribution des temps de
survie observés entre les humidités inférieures a 70% et les humidités a partir de 85%,
ce qui suggére un point de bascule entre les conditions 70% et 85%. Ce changement
soudain est cohérent avec les études précédentes concernant la dynamique de perte et
d’absorption d’eau chez I. ricinus. Il est suggéré que I'équilibre hydrique ne peut se
maintenir qu’a une humidité-seuil entre 75 et 90%, en-dessous de laquelle on peut faire
I'hypothese que le déséquilibre hydrique entraine le desséchement des tiques. Nous
avions fait le choix d’un taux de mortalité constant au cours du temps, ce qui revient a
supposer que le vieillissement des individus n’a pas d’effet. Cette hypothése pourrait
étre remise en cause aux humidités les plus élevées. En effet, I'absorption d’eau par les
tiqgues étant active, elle induit une dépense énergétique importante. Si I'absorption a
lieu et se maintient pour les humidités élevées, la dépense en énergie au cours du temps
pourrait avoir un effet sur le taux de mortalité. D’autres types de fonctions de survie que
la fonction exponentielle pourraient alors étre pertinentes car elles prendraient en
compte cet effet de sénescence. Ceci est supporté par d’autres observations parmi le
genre Ixodes (Stafford, 1994). Enfin, les taux de mortalité obtenus ici sont beaucoup plus

élevés que ceux estimés en conditions de terrain. Ceci est cohérent avec les différences
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de régimes d’exposition entre ces deux cas. En conditions naturelles les humidités sont
alternativement protectrices ou défavorables a la survie, ce régime fluctuant permettant
probablement une survie trés supérieure a celle sous un régime constant d’exposition

en laboratoire.

e) Conclusion

Nous proposons ici un modele pour la survie météo-dépendante des femelles adultes
I. ricinus. Ce modele a été construit sur des données observées. La modélisation des
autres processus clés du cycle de vie devrait étre investiguée également. Néanmoins, les
jeux de données aussi complets que celui utilisé dans cette étude sont rares, ce qui reste

le principal obstacle a la modélisation des processus.
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Bayesian estimation of the weather-driven survival of the tick species Ixodes ricinus. En
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14  Introduction

15  The tick Ixodes ricinus is a major vector of diseases in pets, cattle and humans across Europe.
16  In particular, I ricinus can transmit Lyme borreliosis and tick-borne encephalitis in human
17  (Estrada-Pefa et al., 2010). Like other arthropod vectors I. ricinus life cycle is driven by

18  weather conditions, mainly temperature and humidity. Consequently, over their area of
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distribution, I ricinus populations display seasonal activity patterns that are characteristic of

each climatic area (Korenberg, 2000).

Ixodes ricinus life cycle is composed of three stages: larvae, nymph and adult. Three phases
can be distinguished per stage: the moulting phase, when the tick develops to the next stage,
the active phase, when the emerged tick quests for a host at the top of the soil vegetation, and
the feeding phase. It is now largely accepted that the biological processes of its life cycle
development, survival and questing ability are driven by weather variables, mainly
temperature and relative humidity. The observed seasonal activity patterns are a result of the

influence of weather on these biological processes.

Population dynamic models aim at integrating the biological processes altogether, most often
in a mechanistic approach, to simulate activity time series when weather time series are as
inputs. Some of the existing tick population dynamic models integrated weather-based models
to describe the response of ticks. For instance, survival varied according to weather covariates
in the model developed by Gardiner and Gettinby (1983). Host-seeking was also modelled as

a function of temperature (Hoch et al., 2010; Mount et al., 1997).

However, these response models are very rarely based on observed data. This lack in
modeling is mainly due to the absence of sufficient data on the response of ticks to abiotic
factors, mostly because acquiring them represents heavy lab or field work. Consequently, the
integration of weather-driven processes in the population dynamic models is most often
handled in a theoretical way: models are built on expert opinion, parameters are kept constant
or calibrated from literature. To our knowledge, the development rate defined by Campbell
(1948) as a quadratic function of temperature is the only data-based model describing a
biological process. This model was used in most of the population dynamic models on 1.

ricinus (Hancock et al., 2011; Hoch et al., 2010; Randolph et al., 2002). Moreover, some
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43 major driving covariates such as relative humidity are rarely or not included in tick population
44 dynamic models (Gardiner and Gray, 1986; Hancock et al., 2011; Hoch et al., 2010; Randolph
45 et al., 2002). This limits their potential to describe realistically the observed population
46  dynamics. Finally, response models should be developed because they help to understand the
47 behavior of vector populations under both seasonal or climate changes (Estrada-Pena and

48 Estrada-Sanchez, 2014). Therefore, they are part of vector-borne disease risk assessment.

49  In the scope of creating response models for some biological processes of concern for the
50  seasonality of activity, survival appears as the most accessible one to relate to temperature and
51  humidity. First, methods already exist in the literature to describe the weather-dependent
52 survival of arthropod vectors (Clements and Paterson, 1981). More generally, survival
53  modeling has been developed in many research fields, consequently methods already exist.
54 Second, as the weather-dependent survival remains a major indicator of the dynamic and
55  presence of an arthropod vector species, it may be studied prior to any other process.
56  Consequently, observed data in weather-varying conditions seem very likely to exist in the
57  literature. Third, I ricinus-borne pathogens have been studied since several decades in
58 laboratory conditions, resulting in an abundant expert knowledge on I. ricinus biology among
59  specialists in tick breeding. This completes the few in vifro measurements of survival under
60  weather-varying conditions which exist regarding I. ricinus (Herrmann and Gern, 2010, 2013;
61  Milne, 1950; Stafford, 1994). In this study our aim was to estimate parameters in a model
62  which relates I ricinus survival to temperature and humidity, in the scope of using it later in

63  dynamic models.
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Material and methods

1. Survival data
Milne built a dataset of survival durations observed in vitre in I ricinus females, in response
to a large set of joint temperature and humidity conditions (Milne, 1950). The observation
were done under several laboratory controlled conditions of temperature € (5, 11, 19 and
25°C) and relative humidity H (0, 50, 70, 85 and 95 %), respectively called 8 and H
thereafter. The survival times of five individuals were reported per each (6.H) exposure
condition (Figure 1, Table S1 supplementary material). The ticks were newly emerged
females bred in the laboratory, 12-week old in average at the beginning of the experiment.
Because the minimal humidity value applied reported as 0 % in the study was unlikely to be
achieved and maintained in laboratory conditions, we rather assumed that the survival times

reported for 0 % corresponded to a minimal humidity value of 10 %.
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77  Figure 1: Survival times reported by Milne (1950). The temperature conditions tested were 3,

78 11, 19 and 25 °C while the relative humidity conditions tested were 0, 50, 70, 85 and 95 %.
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Table S1. Survival times (in days) reported by Milne (1950). Five survival times were

reported per each joint temperature and relative humidity condition.

Temperature Relative humidity (%)
°C) 0 50 70 85 95

7 7 22 15 38
9 9 23 22 48

5 9 10 29 79 206
10 19 38 112 564
14 21 43 213 720
2 3 5 130
4 3 7 17 221

11 6 7 9 65 234
8 8 24 81 257
8 15 38 153 682
4 3 8 5 88
4 4 13 39 281

19 5 4 15 73 292
5 6 20 101 376
7 11 20 116 403
2 2 39 65
3 3 7 65 200

25 3 5 8 109 214
3 5 10 109 236
4 6 10 113 271

2. Model description
The modeling of survival times as a function of control covariates requires first to define the
hazard rate over time A(t), from which follows the choice of the survival function S(t) for the
survival times T. The case the easiest to handle is the hypothesis of a constant hazard rate
such that A(t) = A, implying the assumption that the biological mortality process is not
influenced by the time itself but only by the exposure factor. Therefore, the survival function

can be written as S(t) = exp(—At) and the survival times T are exponentially distributed.

T~Exp(2) (1)
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90 As a first step, in order to build a deterministic model to describe the effect of 8 and H on A,
91 we estimated A from data at each (6,H) exposure condition and examined its shape as a
92  function of & and H. For the estimation of A at each condition, we fitted an exponential
93  distribution to the set of five observed survival times, by maximum likelihood using the R
84  package fitdistrplus (Delignette-Muller and Dutang, 2015) and computed 95 % confidence

95 intervals by bootstrap as displayed in Figure 2.

96  The variation of A was first analyzed according to relative humidity, given that this covariate
97  was the most influent factor on the survival times (Figure 1). A displayed a ceiling at the
98  lower margin of the range of relative humidity, which corresponds to the short mean survival
99  times reported at 50 and 10 %, and decreased sharply with increasing relative humidity

100  (Figure 2).
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Figure 2: Hazard rates estimated from the survival times presented in Figure 1. Solid circles:

A estimates obtained by fitting an exponential distribution by maximum likelihood to the set

of survival times reported at each condition. Solid lines: 95% confidence interval of each 4

estimate, generated by bootstrap.

The impact of the relative humidity was modeled by the following equation:

logyo A(H) = d+(c—d)(

H\k
100

@

where, H is the relative humidity in percentage, ¢ is the rate at H=100%, d is the

asymptotical value of the rate at H =0 % and k is the parameter which drives the shape of the

decrease in A with increasing relative humidity (Figure 3). Regarding the effect of the

temperature 8, it seems to have an influence mainly on the ceiling parameter d, with
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112 increasing values of d for increasing values of @ at the driest possible conditions. A simple
113 linear relationship was proposed to model the parameter ¢ with temperature giving the

114 complete model for A(6,H)

115 ogiA(0.H) = a+ B(O—5)+ (c—(a+ A5 ()" 3)

100

116  where (d = (af + B(6 — 5))) B is the slope of the linear model and a is the theoretical d

117  value for a reference temperature chosen at the coldest tested temperature 5 °C.

118  With equations (3) and (1) we thus built a model to describe the five survival times T,

119  observed at each exposure condition i characterized by temperature &, and relative humidity

120  (in percentage) H, by

Hiyk
121 T;;(6;, Hy) ~Exp (10"‘+ BO=5)+(e~(a+ BO-9)(55) ) 4)
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Figure 3: Influence of parameter k in eq. 3 on the shape of the hazard rate A in relationship to
relative humidity. In eq. 3 the theoretical values of the other parameters were chosen at

8 =15°C, @ =-0.6, f =0.032 and ¢ = -2.2, resulting in d =-0.28.

3. Prior distributions and prior elicitation
To fit the model to our data, we chose the Bayesian inference method. The Bayesian
framework enables to take into account prior knowledge on parameters in the form of more or
less informative prior distributions. This seemed interesting in our context: only a few
observations were available but could be completed by expert opinion. Moreover, Bayesian
inference offers a flexible framework in which non linear and Gaussian models (such as the

one proposed) are easy to fit (Gelman et al., 2014).

The prior distributions to attribute to each of the four parameters (a, 8, ¢ and k) in equation 4

depends on how we are able to appreciate its range of values in regards to its biological
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11

135  meaning. Investigating expert knowledge did not seem relevant to us for parameter k because
136  its biological meaning is not obvious. We thus set a vague uniform prior distribution on its
137  logarithm: logyq(k)~U(0,2). A vague prior distribution was also chosen for £ the
138  temperature-related slope, logqo(8) ~U(—4,0). Regarding parameters @ and c, as their
139  biological meaning is more ftrivial, we built prior distributions from an expert elicitation
140  method, based on the methodology presented by Garthwaite et al. (2005). First, we selected
141  biologists with a research field either on tick-borne pathogens, or used to tick breeding in lab
142 conditions: entomologists, parasitologists or ecologists in tick populations. Second, we
143 formulated @ and ¢ in terms of a biological variable in order to make it easy to estimate by the
144 experts. As the survival times T are exponentially distributed, the hazard rate A(6, H) defining

145  this distribution is related to the mean survival time E(T) as

1

146 ET) = sam (&)

147  Therefore we could determine the prior distributions of & and ¢ by surveying expert opinion
148  on the mean survival times corresponding respectively to @ and c¢. As a represents the
149  theoretical hazard rate (in decimal logarithm) for 8 = 5°C and H =0 % we asked to the
150  experts their opinion for “the driest conditions as possible” at 5°C. Regarding ¢ which
151  corresponds to the hazard rate (in decimal logarithm) for H = 100 % we asked expert opinion
152 for “the wettest conditions possible”. A questionnaire was sent to six experts in order to elicit
153  three quantiles (a median and two extreme quantiles) per expert for mean survival times in
154  conditions corresponding respectively to @ and ¢ (Table 3). Each expert was blind to the
155  answers given by the others. Quantiles on mean survival times were transformed in quantiles
156  on hazard rate values from eq 5. All quantiles were pooled in order to combine expert
157  opinions, and a normal probability distribution was fitted by minimizing the Cramer von

158  Mises distance between elicited quantiles and theoretical ones.
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4. Statistical inference
To get the posterior distributions of the parameters we used the Monte Carlo Markov Chain
(MCMC) method in R software (version 3.1.2) (R: A Language and Environment for
Statistical Computing. http://iwww.R-project.org/, 2015). The package rjags was used to run
the MCMC (rjags: Bayesian Graphical Models using MCMC. hitps://CRAN.R-
project.org/package = rjags, 2016). Three chains starting from dispersed initial values were
run. The convergence of the chains was assessed by the Geweke criterium. To minimize the
autocorrelation of the MCMC the thinning interval and the number of iterations were set at 20
and 80000 respectively, resulting in a size of 4,000 iterations per chain, and a total of 12,000

sampled set of values to characterize the posterior distribution of the parameters.

5. Assessing the model fit
The model fit was assessed by posterior predictive check. Given the posterior distributions of
the parameters, we simulated the predicted distribution of A values given eq 3. Then, given eq
4 we simulated the predicted distribution of the survival times for each of the exposure
conditions. We assessed graphically the fit between these distributions and the set of observed

survival times at each condition.

6. Simulating hazard rates for realistic weather data
Some of the exposure conditions reported in the dataset used here can only be obtained in
vitro and do not occur in the natural environment of ticks. For instance 8 = 5 °C coupled with
H =10 % is an unrealistic weather condition. We first identified the daily weather conditions
which occur within the area of distribution of I. ricinus over France and their frequency. To
do so, we used time series of daily mean temperature and daily mean relative humidity which
covered the reference period 1981-2010 for four locations in France (Lyon city, Rhone-Alpes
region: 45°49° N;4°41°' E — Midi-Pyrénées region: 47°19'N;1°29'E — Alsace region:

48°42'N; 6°4'E — Bretagne region: 48°1” N ; 2°13’ O). These points were located in four
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13

184  distinct types of climates (Joly et al., 2010) and cover the main surface of the I. ricinus area of
185  distribution over France (Pérez-Eid, 2007). Therefore we assumed that this set of time series
186  was representative of the conditions undergone by I ricinus tick populations. The weather
187  data used were generated with the regional climate model “ALADIN-Climat” developed by
188  the French National Center for Meteorological Research (CNRM) and exploited by
189  MétéoFrance (Bubnova et al., 1995). Finally, we simulated the hazard rate values for several
190 couples of temperature and relative humidity sampled among this set of conditions. Among
191  the weather time series we chose, we expected some daily temperatures to be out of the range
192  of temperatures on which we estimated model parameters. Indeed, while the dataset of
193  survival times used here covered the whole range of possible relative humidities, the range of
194  temperatures was bounded to 5 and 25 °C. As data on these extreme conditions are very rare,
195  a high uncertainty exists on tick survival. For our study we assumed that the hazard rates
196  superior to 25 °C was ceiled at the value for 25 °C. We also assumed that the hazard rate

197  inferior to 5 °C was floored at the value for 5 °C.

198  Results

199 1. Elicited prior distributions

200  All of the six experts consulted answered the questionnaire for both a and c. The survival
201  times they provided are given in Table 1. While each expert was blind on the answers of the
202  others, the ranges of values they provided were relatively close to each other. This was
203  observed for both @ and c¢. The cumulative normal distribution functions fitted with the
204  cumulated frequencies for both a and ¢ (Figure S1, see Supplementary material). The normal
205  prior distributions obtained were a ~ NV'(—1.20,0.69) and ¢ ~ V'(—2.45,0.27). Regarding a
206  the mean value -1.20 corresponded to a rate of 0.063 days™ and a survival times equal to 16

207  days, while regarding c¢ the mean value -2.45 corresponded to 0.0035 days'l and 282 days.
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210  Figure SI (in Supplementary material): Elicitation of expert opinion on two parameters of the
211 model. Solid circles: cumulative frequency associated to each quantile, both determined from
212 expert answers. Black line: cumulative function of the normal distribution. The corresponding
213 prior distributions are @ ~ N (—1.20,0.69) and ¢ ~ N'(—2.45,0.27). The parameters of the

214 distribution were estimated by distance minimization using the Cramer von Mises distance.

215 2. Posterior distributions

216  Point estimates and 95% credible intervals were reported in Table 2 for each parameter. The
217  prior and posterior distributions were superimposed for comparison in Figure 5. Regarding the
218  posterior distribution of log, (), with inference the values concentrated and were distributed
219 around a median value equal to - 1.68 (2.5™ perc =-2.59, 97.5™ perc = -1.42). Regarding the
220  posterior distribution of log, (k). with inference the values also gathered, being distributed
221 around a median value equal to 0.44 (2.5™ perc = 0.57, 97.5™ perc = 0.69). Regarding a the
222 posterior distribution became narrower than the prior one (median = -0.93, 2.5" perc = -1.15,

223 97.5" perc =-0.71). The median value of @ moved upwards when compared to the prior
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distribution median value (posterior distribution: -0.93, prior distribution: -1.20, Table 2).
This meant that according to the data, which had influence on the estimation, more credibility
was on high a values (low survival times), than on low a values (high survival times).
Regarding c, after inference the posterior distribution became narrower than the prior one
(median = -2.76, 2.5" perc = -3.02, 97.5M perc = -2.54). This meant that data had influence on
the posterior estimation. The median value of ¢ moved downwards when compared to the
prior distribution median value (posterior distribution: -2.76, prior distribution: -2.45, Table
2). This can be explained as we didn’t include any asymptotical behavior at the highest
humidity values (see eq 3), therefore allowing values for ¢ even lower than the prior

distributions elicited from the expert opinion.

Table 2. Prior distributions and main statistics of the posterior distributions.

Posterior distribution

Prior Source of prior
Parameter PP . .

distribution information th th

. 2.5 97.5
Median . .

percentile  percentile

fed N (—1.20,0.69) expert elicitation -0.93 -1.15 -0.71

c N (—2.45,0.27) expert elicitation -2.76 -3.02 -2.54
log10(p3) U(—4,0) noninformative -1.68 -2.59 -1.42
log10(k) Uu(o,2) noninformative 0.57 0.44 0.69
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237  Figure 5: Empirical posterior distributions in regards to the prior probability distributions.
238  Histograms: size-1000 MCMC sample from the posterior distribution of each one dimensional
239  parameter. Blue lines: prior distributions.
240 3. Assessing the model fit
241 At 70 %, 50 % and 10 % (given at 0 % in the original data and corrected at 10), survival times
242 were all below 50 days, for all of the temperatures. They were below 20 days at 19 and 25 °C
243 (Table 1). Variability was small at 70, 50 and 10 %. The survival times lasted far longer at 85
244 and 95 % than at 70, 50 and 10 %. This was observed for all of the temperatures. Though, for
245  all temperatures variability in the survival times was far higher at 85 and 95 % than at 70, 50
246 and 10 %.
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247  Regarding the survival time distributions we simulated, all of the observed survival times
248  were included in the 95 % credibility intervals, for all of the exposure conditions (Figure 6).
249  The large credibility intervals obtained at 85 and 95 % for all of the temperatures reproduced
250  the high variability in the time values. Indeed, the distributions of the times became wider at
251 85 than at 70 %, and even wider at 95 %, for all of the temperatures. Nevertheless, regarding
252 the sets of times for 85 and 95 % and 11, 19 and 25 °C, most of the values were above the
253 median time (Figure 6). This indicates that for the highest relative humidities the longest

254 survival times are underrepresented in the distributions we simulated.
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255

256  Figure 6: Fit of the simulated distributions of survival times to the observed sets of survival
257  times per exposure condition. Blue points: median values. Blue lines: 95% credibility

258  intervals. Filled circles: observed survival times.
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4. Assessing the simulated hazard rates on realistic couples of conditions
The joint density of the daily mean temperature and relative humidity time series is displayed
in Figure 7A). The most frequent temperatures were around 10 °C, varying approximately
from 5 to 15 °C, while the most frequent relative humidities were around 80 %, varying
approximately between 70 and 90 % (Figure 7A). The rates simulated for realistic couples of
temperature and relative humidity among these joint conditions are plotted in Figure 7B.
Regarding the most frequent relative humidity conditions, the hazard rates were mild to low.
The highest hazard rates corresponded to summer conditions, with daily mean temperatures
around 20 to 25 °C and daily mean humidities below 60 % (Figure 7B). Though, these
conditions are among the less frequent ones. A shift is encountered between 70 and 90 %,
which corresponded to the range of the most frequently observed daily weather conditions

(Figure 7).
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Figure 7 A) Density of the daily mean temperatures and daily mean relative humidities from a
sample of daily values representative of weather conditions in France in the 1981-2005
reference period. B) Simulated hazard rates on the whole range of joint conditions. C)
Simulated hazard rates for a set of realistic conditions corresponding to the crosses in A).
Dashed lines: bounds of the temperature range on which the model parameters were

estimated.
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279  Discussion

280  In this study we fitted a model on Ixodes ricinus adult female survival data surveyed under
281  constant laboratory exposure conditions, in which the two covariates considered were
282  controlled temperature and relative humidity. The inference method was Bayesian. This
283  model allows estimating weather-varying hazard rates for I ricinus females. Here we
284  exploited in vitro data, which represent precious information. Indeed, studying the influence
285  of weather on the processes of the tick life cycle cannot be directly measured in the field.
286  Moreover, we exploited the expert knowledge on I ricinus female survival by integrating

287  informative prior distributions on the parameters.

288  In this work we highlighted that variability in survival times increased sharply when humidity
289  increased from 70 % to 95 %. This was observed for all temperatures. This reflects that ticks
290  survive long times more frequently as humidity increases above 70 %. This shift is consistent
291  with the knowledge on the biological processes of hydration and dehydration in I ricinus.
292  Indeed, in order to maintain their water balance, I. ricinus ticks uptake the atmospheric water
293 of their environment in an active way (Lees, 1946). Kahl suggested a critical equilibrium
294 humidity of 75-90 % from in vitro observation of engorged female I ricinus ticks (Kahl and
295  Alidousti, 1997). Above this threshold, they achieve a dynamic equilibrium between water
296 losses and gains (Kahl, 1991), while below this threshold, ticks dehydrate continuously. This
297  would be consistent with the sharp difference in survival times which we underlined below
298  and above the 70% humidity condition. More particularly, the data we analyzed in this study
299  allow to suggest that this threshold is likely to be around 75 %, as the shift in survival times

300 seems to occur from 70 to 85 %.

301  When fitting a function to survival data, the choice among the candidate survival functions

302  requires to define whether ageing acts or not on the hazard rate. If so, the hazard rate 4 is not
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constant over time like in the exponential function, but varies with time itself. In this study we
chose an exponential function to describe the survival, therefore considering that 1 only
varied according to temperature and humidity. First, the few number of survival times we
disposed of lead us to choose a model for A with a minimal number of parameters. Second,
the exponential function allows the instantaneous hazard rate to be in accordance with the
hypothesis in the deterministic population dynamic model. This allows its use in this kind of
model. Though, the exponential function may have limits regarding I ricinus biology, as
some aspects encourage to consider a strong effect of senescence on the hazard rate. Indeed,
the dynamic equilibrium between water losses and gains which occurs in ticks at high
humidities above 75 % probably allows them to survive long times before the individuals start
to die. Though, as water absorption is an active process, ticks spend energy, which becomes
more and more critical for their survival capacity as time is running on. In this case, survival
functions accounting for the effect of senescence, such as Weibull, Gompertz or log-logistic
functions should be used rather than the exponential function (Brady et al., 2013; Clements
and Paterson, 1981; Styer et al., 2007). Though, regarding the low relative humidities, as ticks
may not be able to maintain the dynamic equilibrium between uptake and transpiration,
survival may therefore be exponentially decreasing in this case and the survival function may
be appropriate. This difference in the appropriate survival functions depending on the
exposure conditions is supported by the survival data presented by Stafford (1994) on I
scapularis larvae and nymphs. These data display distinct distributions according to the
humidity conditions tested, and strongly suggest that ageing/senescence can have an impact
on the hazard rate in some conditions. This is supported by Brady et al. (2013) who proposed
that the appropriate survival functions would be different according to the exposure

conditions in laboratory survival surveys of Aedes mosquitoes.
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327  Moreover, unlike species who suffer a lower survival in their natural habitats than in
328  laboratory conditions, such as mosquitoes (Brady et al., 2013), tick survival is very likely to
329  be higher in the field than in laboratory conditions. This is supported by a survival field
330  survey (Daniel et al., 1976), for which the mortality rates were estimated (Randolph, 2004).
331  They were far lower than the ones we obtained in this study. In their natural habitats, ticks are
332 exposed to strongly critical conditions only punctually over the day, as they go down in the
333 soil regularly to rehydrate. This fluctuating regime allows them to recover net gains of water
334 if humidity is superior to 80 %, as suggested by Kahl and Alidousti (1997). Therefore, they
335  can live far longer in field conditions than in laboratory conditions with a constant exposure
336  regime, and ageing due to storage exhaustion may finally occur. These arguments could lead
337  one to investigate further the effect of ageing in field conditions, in order to determine the

338  most appropriate survival function for field conditions.

339  As the data used to build our model covered the whole range of possible humidities and a
340 large range of temperatures, it could be used as an indicator of the seasonally-varying
341  mortality rate in female L ricinus ticks. In our approach to simulate daily rates on realistic
342 couples of conditions, we used the daily mean temperature and daily mean relative humidity
343  as input variables. While temperature and relative humidity vary between maximal and
344  minimal values over the day, the effects of these fluctuations on tick survival are not clearly
345  characterized neither quantified. Given this context, daily mean values can be considered as
346  alternative indicators of the overall daily effect of temperature and relative humidity on tick
347  survival. Though, the effects of temperature and relative humidity are closely related to the
348  water balance of ticks, implying that intra-day fluctuations in conditions are very likely to be
349 of importance. This is particularly supported by observations on the vapour
350  uptake/transpiration dynamics which occur at the hourly scale in Ixodid ticks (Yoder and

351  Spielman, 1992). Simulating the fluctuations in temperature and relative humidity over time
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which exist in the field, as already done by Meyer-Konig et al (2001) in ticks of Dermacentor
genus, would be of interest in order to identify other relevant indicators of survival. The dose
of water supplied to the ticks is an example of candidate indicator. While this factor is of
major concern in order to improve the modeling of the field seasonal activity observed at
present, this need is very likely to be emphasized in the context of climate change. Indeed, the
climate profiles projected for the temperate Europe areas are characterized by very likely
more frequent, irregular dryness periods (Barros V.R. et al., 2014). Therefore, water supply is
very likely to become an even more determinant factor of I ricinus future activity and
population dynamics than it is already in the present. Finally, response to desiccation of ticks
in regards to their geographical origin should be explored further, as climate driven adaptation
was strongly suggested to influence response to temperature for the biological process of

questing (Gilbert et al., 2014; Tomkins et al., 2014).

Conclusion

The model developed in this study provides insight in the modeling of I ricinus biology,
given that to our knowledge no response model existed to relate the joint effect of temperature
and humidity to the survival of ticks. Modeling other key processes for the vector tick
activity, such as the switch-on of the questing behavior, should be investigated. Though, the

main impediment for modeling remains a lack in suitable, complete datasets of observations.
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B. Perspectives d’utilisation du modele

Le modeéle développé en premiére partie de ce chapitre peut étre utilisé pour plusieurs
applications. Dans un premier temps, la saisonnalité du taux de mortalité pourrait étre
analysée. Des scénarios pour la survie au fil des saisons peuvent notamment étre
simulés pour des tiques qui émergent a différents moments de I'année, au moyen de
courbes de survie. Les séries météorologiques en entrée pourraient étre des séries
observées dans le présent, pour comparer l'effet sur la survie i) d’années normales
comparé a la survie sur des années plus chaudes que les normales, ainsi que ii) de profils
météorologiques sous des climats distincts. Dans un deuxiéme temps, une de nos
perspectives est d’étudier I'effet de la survie météo-dépendante dans le modéle de
dynamique de populations développé par Hoch et al.(Hoch et al., 2010). Néanmoins, les
taux de mortalité simulés étant trop élevés pour que la population atteigne un équilibre,
il serait probablement nécessaire de calibrer les taux de mortalité pour les adapter au

modele.

Enfin, il serait souhaitable d’explorer I'effet de I’'hygrométrie du sol sur la survie de la
population, c’est pourquoi des séries de température et d’humidité mesurées dans le sol
seraient pertinentes comme variables en entrée. En effet, ces variables sont plus
proches des conditions vécues par la tique dans la litiere du sol et la partie basse de la
végétation. La distribution des temps de survie qu’on observerait pourrait étre trés
différente. En effet les conditions du sol sont plus protectrices car plus humides et leur
amplitude de variation est moindre comparées aux conditions atmosphériques.
Néanmoins, les données au niveau du sol sont peu disponibles car mesurées beaucoup

moins souvent qu’au niveau atmosphérique.
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VI. Discussion générale

Ce travail de these réunit des travaux d’observation des profils d’activité des populations
de tiques 1. ricinus, ainsi que des travaux de modélisation i) des profils d’activité eux-
mémes, ii) d’'un des processus biologiques dont résulte cette activité observée. Nous
discutons ici les résultats obtenus dans chaque chapitre, afin de proposer une vue

transversale de nos travaux.

A. Saisonnalité

Nous avons recherché une comparaison de la saisonnalité entre les profils d’activité, et
leur relation avec les climats de chaque site. Néanmoins, nous ne disposons que de deux
années et demie de collecte. Pour étre consolidées, les suggestions présentées ici
nécessitent d’autres saisons observées sur ces mémes sites, donc davantage d’années
de collectes. En effet, d’autres suivis interannuels ont montré de fortes différences dans
le profil d’activité d’'une année sur |'autre (Gray, 2008), ce qui renforce le besoin

d’observer une méme localité pendant plusieurs années.

1. Unrythme global qui se répéte

Dans les profils de captures obtenus sur le réseau d’observatoires CC-EID, les profils
d’activité saisonniére se répetent sur les deux années observées, et ce sur chaque site.
Ce rythme est cohérent avec d’autres séries pluriannuelles trouvées dans la littérature
(Alonso-Carné et al., 2016; Perret et al, 2000; Randolph et al., 2002). Plus
particulierement, pour tous les sites I'activité maximale se trouve sur les saisons de
printemps et d’été. Ceci est en accord avec la connaissance générale sur la saisonnalité

de l'activité.
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2. Observations différentes de la littérature

a) Activité en hiver

Dans la campagne d’observations CC-EID, nous avons mené des captures y compris en
hiver. Nous avons détecté une activité sur les mois d’hiver, sur tous les sites. Cette
activité était résiduelle sur la plupart des sites, et modérée sur les sites de Gardouch et
Nantes. Alors que le risque de piqlre de tique est classiquement considéré comme nul
sur les mois d’hiver (Kurtenbach et al., 2006), nos observations viennent modérer cette
considération. Ainsi, nous montrons que les tiques peuvent étre capturées a des
périodes supposées défavorables. Pour expliquer cette activité résiduelle on peut

notamment suggérer que la diapause comportementale n’agit pas sur toutes les tiques.

b) Absence de pic automnal

Dans les séries d’activité recueillies sur les sites du projet CC-EID, nous n’avons pas
observé de pic d’activité secondaire en automne. Une légere remontée d’activité est
trouvée sur tous les sites en automne, néanmoins les effectifs sont toujours beaucoup
plus faibles que ceux trouvés au printemps. Deux pics distincts au printemps et a
I'automne sont parfois décrits dans la littérature, les pics d’automne étant parfois plus
élevés que les pics de printemps (Gray, 2008). Ce profil n’a été retrouvé sur aucun de

nos sites.

3. Spécificités locales observées en lien avec le climat

c) Activité modérée en hivers doux

Des activités modérées ont été observées pendant les mois d’hiver sur les sites de
Gardouch et Nantes. Sur ces sites les températures en hiver sont les plus douces.
L'activité sur les autres sites, caractérisés par des hivers assez froids, a été faible a trés
faible. Ceci suggére que le risque de piglre de tique varie spatialement en fonction des

conditions météorologiques locales.
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d) Précocité du pic d’activité

Le pic d’activité le plus précoce a été observé sur le site de Gardouch (mois d’avril), le pic
le plus tardif a été observé sur le site de Theix (mois de juillet). Le site de Gardouch est
celui pour lequel la température moyenne annuelle est la plus élevée, le site de Theix est
le site pour lequel la température annuelle est la plus faible. Le site de Theix présentait
des températures beaucoup plus froides en hiver et début de printemps que le site de
Gardouch, on peut donc suggérer que les températures sur le site de Gardouch ont
permis une accumulation plus rapide de la chaleur nécessaire au développement, puis
gue cette température douce a permis une entrée en phase active puis une mise a

I’aff(it plus précoces que sur le site de Theix.

e) Chute estivale de l'activité

Dans la campagne d’observation CC-EID, une diminution forte de l'activité a été
constatée sur la plupart des sites en fin de mois de juin (Figure 1l11.6), pour atteindre une
activité faible a tres faible sur les mois de juillet et ao(t, excepté sur le site de Theix. Sur
le site de Theix le pic d’activité se prolonge plus longtemps que sur les autres sites :
I'activité est maximale au début du mois de juin, puis se prolonge en juillet et ao(t,
avant de diminuer en septembre. On peut suggérer que cette différence provient des
précipitations recues en été en climat de montagne, qui sont plus importantes que sur
les autres climats, ainsi que des températures moins chaudes a Theix en été que sur les
autres climats. Sur le site de Theix, on observe néanmoins une activité plus faible au
mois de juillet en 2015 qui n’est pas observée en 2014, concomitante avec des
précipitations nettement inférieures aux normales I'été 2015 tandis que les
précipitations de I'été 2014 étaient nettement supérieures aux normales. Ceci souligne
qgue les effets de la variabilité météorologique interannuelle peuvent étre superposés

avec la tendance globale exercée par le climat.

4, \Variations infra-mensuelles

Durant I’été 2015 lors de vagues de chaleur sur le site de Lyon, nous avons étudié les

variations d’activité a une échelle infra-mensuelle. Pour les mémes conditions
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d’humidité et de température a une heure similaire et a quelques jours d’intervalle,
I’activité variait, alors que nous pouvons faire I’"hypothese que les populations de tiques
et d’hoétes n‘ont pas été largement modifiées. En effet, aprés des conditions
répétitivement chaudes et seches les jours précédant la collecte le nombre de tiques
capturées diminuait méme a des humidités supposées favorables tét le matin. Ces
nombres de tiques remontaient aprés une période de précipitations d’'une semaine
environ. On peut faire I'hypothése que les tiques auraient recouvré des réserves
hydriques qui leur permettrait de se mettre de nouveau a I'aff(it. Cette observation d’un
effet sur les quelques jours précédant la collecte est cohérente avec les intervalles de

temps considérés par d’autres auteurs (Kiewra et al., 2014).

5. Variations infra-journaliéres

Durant I'été 2015 lors de vagues de chaleur sur le site de Lyon, nous avons étudié les
variations d’activité a une échelle infra-journaliére. Nous avons mis en évidence que
sous des conditions de canicule, des effectifs de tiques plus élevés que ceux observés
habituellement en été pouvaient étre observés tot le matin. Bien que le nombre
d’observations recueillies dans notre étude soit faible, cette tendance semble cohérente
avec les préférences d’humidité et de température d’l. ricinus. Les variations que nous
avons observées, tant dans les conditions que dans l'activité, permettent de souligner
gue l'activité pourrait étre importante durant la nuit, comme déja observé dans d’autres
études (Mejlon, 1997), et ce méme pendant des périodes chaudes et séches. Ceci
suggere que le risque de piqlire ne doit pas étre sous-estimé pendant la période d’été,
mais peut étre appréciable a certains moments du jour. De plus, durant la saison du
printemps nous avons observé les mémes conditions contrastées au cours de la journée
gu’en été, ainsi que des effectifs faibles dans des aprés-midis particulierement chauds et
secs. La variation infra-journaliére aurait donc également une influence sur le risque de
piqlre au printemps. Ainsi, I'activité pourrait étre plus faible que I'activité globalement
observée a cette saison si des conditions trop chaudes et séches pour I'activité se

présentent certains jours.
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B. Variables influentes

1. Effets

a) Température

(1) Plages de températures
Nous avons montré que les températures vécues par les tiques sous le couvert du sous-
bois pouvaient étre trés élevées en été. Des températures extrémes chaudes
(supérieures a 30°C, jusque 37°C) se répetent notamment sous le couvert pendant les
vagues de chaleur. Sous ces températures, une activité résiduelle a été trouvée, ainsi
gue sous des conditions d’hiver. La plage de températures sur laquelle une activité peut
étre trouvée est donc trés large, de températures basses (inférieures a 5°C) a des

températures trés élevées (supérieures a 30°C).

(2)  Optimum sur cette plage
Dans le modele d’activité en chapitre 2 la température a été incluse sous une forme
guadratique, afin de retranscrire I'effet optimal des températures intermédiaires (entre
10 et 20°C). Dans le modele, I'effet optimal de la température sur 'activité a été trouvé
pour une température d’environ 15°C (température moyenne sur les sept jours
précédents). Cet optimal est cohérent avec ceux déja proposés dans la littérature

(Beugnet et al., 2009; Perret et al., 2000).

(3) Effet aux humidités basses
Avec le modeéle de survie en chapitre 3 nous avons montré que la température agissait
sur la survie mais n’était pas le principal facteur, qui était 'humidité relative. L'effet de

la température se retrouvait surtout aux humidités basses et était négatif sur la survie.

b) Humidité et précipitations

Dans ce travail de thése nous avons mis en exergue l'influence majeure de I'humidité

relative sur des aspects ou elle était auparavant négligée.
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(1) Plage d’humidités
Nous avons montré que les humidités relatives vécues par les tiques sous le couvert du
sous-bois pouvaient étre trés basses en été. Des humidités relatives extrémes basses
(inférieures a 40%) ont été observées sur plus de 50% des jours durant I'été 2015 en
région lyonnaise atteignant méme 17% notamment sous le couvert pendant les vagues
de chaleur. Sous ces humidités, une activité résiduelle a été observée a une humidité

relative de 37%.

(2)  Influence sur la survie
En construisant le modeéle de survie décrit en chapitre 3, nous avons mis en lumiére
I'influence majeure de I'humidité relative sur la survie des adultes /. ricinus. Alors que
cet effet prépondérant était déja observable dans les temps de survie rapportés, nous
I’avons bien reproduit avec notre modele. L'effet décrit ici concerne les femelles. On
peut donc suggérer que la population sera lourdement affectée par I'intensification des
périodes de sécheresse, si celles-ci meurent avant de mener a bien leur repas sur hote
puis leur ponte. Par ailleurs, cet effet drastique existe aussi tres probablement pour les
autres stases, car il a aussi été observé chez les larves et nymphes I. scapularis (Stafford,

1994).

(3) Lien entre humidité et précipitations
Les tiques pergoivent I'humidité de I'’environnement. Toutefois cette variable dépend en
particulier des précipitations des jours précédents (cumuls). Les précipitations
constituent une variable dont I'effet sur les populations d’l. ricinus est tres peu étudié.
Pourtant, elle a probablement une importance majeure car elle permet la reconstitution
des réserves en eau du sol ou la tique peut se réhydrater. Comme sa survie dépend de la
possibilité de se réhydrater régulierement, on peut supposer que la fréquence de
I'apport en eau est un déterminant aussi important que le cumul. Concernant I'"humidité
de l'air, bien que dépendante partiellement des précipitations elle est trés influencée

par la température.
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c) Effet conjoint température —humidité/précipitations

A I’échelle individuelle de la tique, pour la survie, nous avons mis en évidence une
interaction entre ces deux variables. A I'échelle de la population, avec la comparaison
des diagrammes ombro-thermiques entre les sites de Gardouch et Montpellier nous
avons mis en évidence que les cumuls de précipitations annuels n’étaient pas un
indicateur de la présence d’l. ricinus. Ces diagrammes suggerent que pour définir des
zones favorables aux tiques ou non, il est important de prendre en compte i) 'effet
conjoint de la température et des précipitations, ii) non pas sur I'année mais en fonction
de la répartition mensuelle dans I'année des cumuls de précipitations et des

températures moyennes.

d) Variation de la durée du jour

Dans le modeéle d’activité nous avons mis en évidence une association positive entre la
variation de durée du jour et I'activité saisonniere. Cette association a donc été établie
sur le jeu de données utilisé pour construire le modele d’activité, et non sur le jeu de
données CC-EID. Compte tenu de ses effets sur les diapauses comportementale et
développementale, la variation de durée du jour intervient trés probablement sur les
profils saisonniers observés. Beaucoup d’incertitude persiste sur les autres facteurs

intervenant sur I'entrée et la sortie de diapause, comme la température.

e) Densités en chevreuils

(1) Niveaux d’abondance
Dans les séries de captures du projet CC-EID, la densité de chevreuils sur le site de
Gardouch intérieur est artificiellement plus élevée que sur les autres sites, y compris
Gardouch extérieur, di a I'emplacement du site dans un élevage de chevreuils. Nous
avons observé des densités en nymphes beaucoup plus élevées sur ce site que sur les
autres sites. Ceci est en accord avec |'effet positif des densités de chevreuils dans la

littérature (Gilbert et al., 2012; Tagliapietra et al., 2011; Walker et al., 2001)
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(2)  Saisonnalité sur les sites de Gardouch
La densité en chevreuils est différente sur les sites de Gardouch intérieur et Gardouch
extérieur. Sur ces sites les deux séries temporelles obtenues variaient de fagon
synchrone sur toute la période d’étude. Cette synchronie montre que la densité d’hotes
n’intervient pas dans la variation saisonniére de I'activité. Cette comparaison constitue
un élément d’éclaircissement majeur quant au rble des densités de chevreuils par
rapport au role de la météorologie vécue qui est discuté dans la littérature (Dobson and

Randolph, 2011).

(3) Pertinence de I'observatoire de Gardouch
Le dispositif expérimental de I'observatoire de Gardouch est particulierement pertinent
pour étudier le role de la météorologie vécue par rapport au réle des densités de
chevreuils sur les variations temporelles de I'activité. En effet, dans les études multisites
qui étudient ces deux facteurs conjointement, ils varient tous deux spatialement, sans
gu’un des deux ne soit controlé (Ostfeld et al., 2006; Walker et al., 2001). Il est alors
difficile de tester avec fiabilité I'hypothése de I'indépendance, de I'effet conjoint ou de
I'interaction de ces deux facteurs sur les profils d’activité observés. Le dispositif
expérimental présenté ici, avec deux sites cOte a cOte, permet au moins de travailler a
séquence météorologique vécue identique, et en contrdlant la densité de chevreuils sur

au moins un des deux sites.

2. Limites associées aux observations

Nous présentons ici les observations manquantes qui peuvent générer des biais dans

I'appréciation de I'effet de la météorologie dans les modeles et les séries observées.

a) Inconnues sur les conditions réelles

Pour interpréter les effets de la météorologie sur les observations, et pour les intégrer
dans les modeles, nous utilisons les données mesurées au niveau atmosphérique et a 2
m du sol. En effet ce sont les mesures les plus accessibles. Néanmoins, la tique ne vit ces

conditions que de facon ponctuelle, lorsqu’elle est au sommet de la végétation. Le reste
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du temps, les conditions vécues sont celles de la litiere du sol, auxquelles nous n’avons

pas acces.

b) Inconnue sur 'activité nocturne

Les captures par la méthode du drap sont toujours effectuées le jour. Néanmoins, les
conditions de températures et d’humidité optimales pour la mise a I'affit se retrouvent
trés probablement pendant la nuit et non pendant le jour aux périodes chaudes (Mejlon,
1997). Ceci est conforté par les observations que nous avons effectuées a I'échelle infra-
journaliere dans cette theése (chapitre 1, partie 2). En observant I'activité durant le jour
en périodes chaudes on observe donc probablement des conditions ou I'afflit n’est pas
optimal, il en résulte des profils de captures dans lesquelles I'activité pourrait étre sous-

estimée.

c) Autres facteurs intervenants

Des éléments qui peuvent modifier la réponse des tiques aux variables abiotiques et qui

n’ont pas été pris en compte dans cette thése sont a mentionner.

(1)  Adaptation climatique
Plusieurs études ont montré que la réponse des tiques /. ricinus variait en fonction de
leur origine géographique, suggérant une adaptation climatique des populations a
I'intérieur de leur aire de répartition (Gilbert et al., 2014; Tomkins et al., 2014). Ainsi,
lorsque la réponse des tiques a une variable abiotique a été caractérisée, I'utilisation de
cette relation sur une population de tiques provenant d’un climat différent pourrait
induire un biais. On peut néanmoins faire I'"hypothése que la forme de la relation est
conservée, et que seuls les seuils de réponse varient, comme suggéré par la publication

de Tomkins et al. (Tomkins et al., 2014).

(2)  Infection par Borrelia
Plusieurs études ont montré que la survie des tiques I. ricinus sous des conditions
estivales peut augmenter lorsque les tiques sont infectées par les bactéries du genre
Borrelia (Herrmann and Gern, 2010). Cet effet pourrait avoir plusieurs conséquences.

D’abord, lorsque dans une étude la prévalence des tiques observées est inconnue, le
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statut d’infection peut étre hétérogene et générer une grande variabilité inter-
individuelle dans la réponse aux conditions météorologiques. Ensuite, lorsque I'effet
d’une variable est testé sur des tiques d’élevage non infectées, il est nécessaire de faire
I’hypothese que la relation établie entre la variable de controle et la réponse des tiques

est transposable aux tiques observées en conditions de terrain.

3. Prise en compte dans les modéles

a) Passé météorologique proche (température, humidité et

précipitations)

Les variables température moyenne journaliere (moyennée sur 7 jours), humidité
relative (moyennée sur 7 jours) et précipitations journaliéres (cumulées sur 28 jours) ont
été intégrées au modele sous une forme agrégée sur des intervalles de temps allant
jusqu’a un mois avant la date de collecte. Ainsi, nous souhaitions retranscrire I'effet du
passé météorologique proche sur le déroulement de la dynamique de la population, que

I’on sait sous-jacente a I'activité observée.

b) Variation de la durée du jour

Dans le modele d’activité en chapitre 2, nous avons inclus la variation de durée du jour
moyenne sur les trois semaines précédant la collecte comme variable explicative de
I'activité saisonniere. Ce choix est pertinent étant donné que la variation de durée du
jour a une influence sur la diapause, et donc sur la phénologie (Gray, 1991). Avec
I’'hypothese que la variation de la durée du jour régit seule la diapause, cet effet sera
alors conservé a l'identique avec le changement climatique. Lorsqu’on simule I'activité
sous des scénarios de changement climatique, il est donc essentiel d’inclure cette
variable pour tenir compte des conditions saisonniéres futures de fagon réaliste, si

I’effet existe.
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c) Effet-site

Dans le modele de régression présenté en chapitre 2, nous avons fait I’hypothése
gu’aucun facteur biotique, comme la densité d’hoétes, n’intervenait dans la variation
saisonniere de l'activité. Seules des variables abiotiques ont été prises comme effets
fixes sur la variation saisonniere, ceci afin de rendre le modéele généralisable en tout
point de I'aire de répartition. Nous avons fait 'hypothése que les facteurs biotiques,
inclus dans un effet-site, avaient seulement un effet sur le niveau d’abondance des
nymphes. Les observations obtenues sur les sites de Gardouch confortent ces

hypothéses en ce qui concerne les densités de chevreuils, et a I’échelle intra-annuelle.

C. Modeles développés

Les deux modeles développés dans cette these permettent de simuler la saisonnalité de
I'activité des nymphes et de la survie des femelles I. ricinus. Pour les deux modeles, les
variables abiotiques constituent les seules variables en entrée. De plus, nous avons
estimé les valeurs des parametres depuis des données observées, dans le cadre
fréquentiste concernant le modéle d’activité, et dans le cadre bayésien concernant le

modéle de survie.

1. Modele d’activité

a) Pertinence pour des cartes de risque

Le modeéle d’activité constitue un outil qui peut étre utilisé en routine. Il a notamment
été développé dans la perspective de I'incorporer dans 'outil FleaTickRisk, dont I’objectif
est de produire des cartes du risque de pig(re de tique en routine (Merial, 2015). Alors
gue dans FleaTickRisk ce risque était auparavant déterminé par un modele fondé sur la
connaissance d’expert (Beugnet et al., 2009), notre modeéle permet désormais une

prédiction de I'activité a venir basée sur des données observées.
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b) Hypothéses sur les variables considérées

Dans la méthode de modélisation utilisée ici, I'effet estimé pour chaque variable
provient de I'association établie entre la série temporelle de la variable, et la série de
captures. Cette relation ne tient pas compte des processus biologiques sur lesquels la
variable agit. Par conséquent, nous avons inclus des variables dont nous connaissions
I'effet sur I'activité saisonniere d’l. ricinus depuis la littérature. De méme, nous avons
agrégé les variables abiotiques sur des intervalles de temps cohérent avec leurs effets et

permettant de décrire au mieux les variations de I'activité.

c) Choix du type de modéle

Nous avons choisi un modeéle statistique plutét qu’'un modele de dynamique de
populations. En effet, le modéle devant servir in fine a simuler des prédictions d’activité
en routine, nous avons souhaité un modéle qui nécessite un faible nombre de calculs.
Les modeles de dynamique de populations requiérent un grand nombre de calculs
intermédiaires, c’est pourquoi ils nous paraissaient moins appropriés. Enfin, méme si des
méthodes ont déja été utilisées pour ajuster des modeles de dynamique de populations
a des séries de captures, elles requierent des informations sur d’autres états de la
dynamique ou bien sur la structure d’age. En revanche, ces états nous sont inconnus et

nous ne disposions ici que des effectifs de captures.

d) Limites du modéle d’activité - rigidité

Lorsqu’il a été utilisé pour simuler les variations d’activité observées sur les sites du
projet CC-EID, le modele d’activité saisonniere ne reproduisait pas I'augmentation
modérée de I'activité sur les sites de I'Ouest et du Sud-Ouest en automne. Au contraire,
une diminution franche de l'activité était simulée de I'automne a I'hiver, puis la
remontée de I'activité au printemps suivant (Figure IV.1). Le modele simulait donc une
diminution de I'activité de I'automne a I’hiver quel que soit le site. Il présente donc une
certaine rigidité, qui pourrait avoir plusieurs sources. D’'une part, elle pourrait provenir
de la forme du modéle de régression linéaire polynomiale utilisée. D’autre part, I'effet

important de la variation de durée du jour dans le modele constitue une deuxieme
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explication. En effet son profil saisonnier varie trés peu entre les sites sur lesquelles les

simulations ont été effectuées, ce qui pourrait expliquer cette rigidité.

2. Modeéle de survie

a) Avantages du cadre bayésien

Le cadre bayésien nous a permis de manipuler i) un modele de survie pour définir la
partie stochastique de notre modéle, et ii) un modele non linéaire pour définir la partie
déterministe de notre modeéle. En effet, une forme analytique non linéaire était la plus
appropriée pour modéliser la réponse des tiques a l'interaction de la température et de
I'humidité relative. Dans le méme temps, les durées de survie observées n’étant a
fortiori pas distribuées de fagon gaussienne mais suivaient une distribution
exponentielle, le cadre pour la construction du modele devait donc étre non gaussien.
De plus, dans ce cadre le dire d’expert sur la biologie d’/. ricinus a pu étre exploité sous
forme de distributions a priori informatives sur certains parametres. Son influence sur
I’estimation des distributions a posteriori des parameétres s’est avérée forte, ce dire

d’expert a donc contribué a la qualité de I'ajustement du modéle.

b) Limites

Le modele sous-estime probablement la survie qui se produit en conditions de terrain.
En effet, il a été construit sur des temps de survie obtenus dans des conditions
d’exposition a la température et a I’humidité maintenues constantes. Or en conditions
naturelles les tiques ne sont exposées que ponctuellement a des humidités basses,
puisqu’elles retournent régulierement dans les couches inférieures de la végétation pour
se réhydrater. Leur survie est donc supérieure en conditions naturelles. Cette
dynamique complexe n’a pas été incluse dans notre modele de survie, les données ne le
permettant pas. Par conséquent, le modele ne peut pas encore rendre compte de la
survie dans un modele de dynamique de populations qui simulerait I'activité sur le

terrain.
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D. Projections avec le changement climatique

Dans ce travail de thése, nous avons recueilli des observations et mené des simulations
pour des conditions saisonniéres peu explorées, et pourtant tres informatives pour les

scénarios de changement climatique.

1. Activité en hiver et début de printemps

Nos résultats permettent de suggérer que I'activité d’l. ricinus sera plus élevée pendant
la période d’hiver, et plus précoce en début du printemps, en climat futur. D’une part,
sur les sites du projet CC-EID situés dans des climats avec des hivers doux et arrosés,
nous avons observé une activité modérée pendant les mois d’hiver ainsi qu’un pic plus
précoce. D’autre part, lorsque nous avons simulé 'activité saisonniére sur des séries
météorologiques générées sous des scénarios de changement climatique, nous avons
mis en évidence que l'activité en fin d’hiver et en début de printemps était plus
fréquente en fin de siécle (2070-2100) que durant la période de référence (1971-2000).
Cette conclusion converge avec I'hypothese faite dans la littérature concernant . ricinus

sous le changement climatique (Gray et al., 2009).

2. Eté et début d’automne

L’été 2015 que nous avons observé en région Rhone-Alpes correspond aux étés moyens
projetés pour la France avec le changement climatique. De nos observations, on peut
suggérer une activité résiduelle apres des vagues de chaleurs longues ou répétées.
Néanmoins, l'activité pourrait étre modérée lorsque les conditions infra-journalieres
sont favorables a I'affat, le profil de risque qui en résulte pourrait donc étre plus
complexe que la simple absence d’activité. On peut suggérer également que les
conditions d’apres-midi assez chaudes observées ponctuellement au printemps vont
devenir plus fréquentes, en méme temps que des conditions favorables pourront
toutefois étre trouvées a certains moments de la journée. La variation infra-journaliere

de I'activité pourrait donc aussi étre importante au printemps.
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VIl. Perspectives

Le travail de thése présenté ici ouvre un certain nombre de perspectives, tant en

modélisation qu’en observation.

A. Approches de modélisation

1. Modeles a développer

a) Modeéles de dynamique de populations

Dans la perspective de prédire le risque de piqlre par I. ricinus depuis la météorologie,
les modéles de dynamique de populations sont a privilégier, car ils formalisent I'effet
des variables abiotiques sur les processus. En particulier, les modéles de dynamique de
populations qui intégrent I'effet de I’humidité relative ou des précipitations devraient
étre développés plus fréguemment. lls seraient notamment pertinents pour étudier
I'influence inter-annuelle des périodes de sécheresses sur les populations, comme déja
exploré dans certains travaux (Burtis et al., 2016). Ainsi, la capacité des populations a
persister lorsque les étés trés chauds et trés secs arrivent fréqguemment pourrait étre
étudiée. La modélisation de la dynamique de la population pourrait alors étre reliée a la
modélisation de la répartition spatiale de I'espece, comme proposé par Estrada-Pefa et
Estrada-Sanchez (Estrada-Pefia and Estrada-Sanchez, 2014). Des scénarios couvrant les
dimensions spatiales et temporelles pourraient ainsi étre produits pour le changement
climatique, comme effectué par Ogden et al. (Ogden et al., 2005) concernant I'expansion

d’l. scapularis vers le Canada.

b) Exploiter le cadre bayésien

Le cadre bayésien constitue une piste pour la modélisation de I'activité saisonniere et
des processus biologiques. En effet, parmi les méthodes d’estimation des parameétres, le
cadre bayésien permet d’utiliser une large gamme de lois pour décrire la distribution des

observations sur lesquelles le modele doit s’ajuster, tout en permettant d’utiliser des
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formes analytiques variées, notamment non linéaires, pour la partie déterministe du
modele. De plus, le cadre bayésien permet de prendre en compte le dire d’expert en
formulant des distributions a priori. Celui-ci étant considérable et existant sur beaucoup
d’aspects de la biologie des tiques, il devrait étre exploité davantage. Le dire d’expert
permet également d’enrichir les modeéles lorsque le nombre de données disponibles est

faible.

c) Inférence sur les modéles de dynamique de populations

Des approches pour estimer les parameétres des modeles de dynamique de population
par inférence, depuis les séries temporelles de captures de tiques observées, devraient
étre développées. Dans cette perspective, les méthodes d’estimation bayésienne
représentent une piste, et ont déja été utilisées en écologie des populations (Rivot et al.,
2004). On peut faire I’hypothése que le réalisme des modeéles en serait augmenté. Cette
approche permettrait de tenir compte a la fois des processus biologiques et de
I'information apportée sur la saisonnalité par les séries de captures. Cette démarche
pourrait permettre de formuler des scénarios sur le déroulement du cycle au cours du
temps (exemple : « timing » des diapauses, accumulation de chaleur nécessaire au

développement), et d’éliminer certains scénarios.

d) Approches par dire d’expert

En I'absence de données, les processus pourraient étre modélisés par dire d’expert.
Cette approche est utilisée lorsque I'on veut produire des prédictions alors que les
observations disponibles sont insuffisantes pour ajuster un modele (Zapata-Vazquez et
al., 2014). Elle pourrait étre appliquée tant pour déterminer la forme analytique du

modele que pour déterminer les distributions a attribuer aux parametres du modele.

e) Préserver la parcimonie

Bien qu’il soit essentiel de rendre les modéles de dynamique de populations plus
sensibles aux effets des variables abiotiques sur les processus biologiques, la parcimonie

du modele devra néanmoins étre préservée, ceci pour éviter des modeles dont le
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comportement serait trop complexe a analyser. Les variables abiotiques et les processus

a intégrer doivent donc étre priorisés.

2. Variables a étudier, processus a modéliser

a) Modeéles pour I'affiit

Pour valider les modeéles de dynamique de populations, la population en phase active
simulée par le modeéle est confrontée aux séries de captures observées. Il est alors fait
I’'hypotheése que les collectes renseignent sur la population en phase active. Or, si les
conditions horaires de la collecte ne sont pas optimales pour I'affit, les effectifs de
collecte observés peuvent donner une estimation erronée de la population en phase
active, et mener a des erreurs d’interprétation des séries observées ou des séries
simulées par les modeles. Par conséquent, des modeles pour la probabilité d’aff(t
devraient étre développés.. Dans les séries observées CC-EID, les collectes n’ont pas
toujours été effectuées sous les conditions optimales pour I'affit. Néanmoins, les heures
de collecte ont été notées, et les conditions météorologiques horaires ont été mesurées.
Avec un modele d’afft météo-sensible qui décrirait I'intensité d’aff(t a I'échelle horaire,
on pourrait corriger les effectifs observés et ainsi mieux estimer la population en phase

active depuis ces séries.

b) Modeéles pour la diapause

L'entrée et la sortie de diapause devraient étre modélisées pour pouvoir ensuite étre
intégrées aux modeles de dynamique de populations. En effet, le début et la fin de la
diapause développementale déterminent le moment a partir la chaleur est accumulée.
Ceci permettrait in fine de mieux prédire le moment d’émergence des tiques pour une

séquence de température donnée.
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c) Précipitations et rythme de 'apport en eau

(1) Importance avec le changement climatique
Une augmentation de température est projetée de facon trés vraisemblable sur toute
I’'Europe, avec des variations selon les régions et les saisons. Au contraire, |'effet du
changement climatique sur les précipitations est plus incertain. Une augmentation est

attendue sur certaines régions et certaines saisons.

(2) Disponibilité en eau
L'effet de la fréquence et de I'intensité des précipitations sur la teneur en humidité dans
I’environnement immédiat des tiques devrait étre approfondi. La variation temporelle
de la disponibilité en eau pour les tiques, ainsi que son association avec le
comportement des tiques, devraient étre caractérisées. En effet, la disponibilité en eau
pourrait étre un indicateur du comportement des tiques plus pertinent que 'lhumidité
atmosphérique ou les cumuls de précipitations utilisés classiquement. Elle pourrait étre

approchée par des indices satellitaires ou météorologiques.

(3) Applications
Cet indicateur pourrait renseigner sur les périodes auxquelles les probabilités de survie
et d’aff(t seraient maximales. De plus, il pourrait étre étudié si la disponibilité en eau
permet d’expliquer I'activité hivernale observée sur les sites du réseau CC-EID situés sur
la facade Quest de la France (site de Nantes) ainsi que dans le Sud-Ouest (site de

Gardouch).

(4)  Profil futur des précipitations
Enfin, étudier le futur profil saisonnier des précipitations, par exemple en éditant des
diagrammes ombro-thermiques depuis les séries de précipitations simulées sous
scénario de changement climatique, pourrait informer a la fois sur la saisonnalité future,

et sur I'aire de répartition future.

B. Observations

Les perspectives de modélisation proposées ci-dessus nécessitent des observations

spécifiques, depuis les captures au drap ou depuis des dispositifs expérimentaux ciblés.
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1. Données de captures et mesures météorologiques

a) Maintenir le suivi au long terme

Pour les besoins de la these, nous avons choisi de limiter la période d’analyse des
collectes mensuelles CC-EID a la fin du mois de juillet 2016. Néanmoins, les collectes se
poursuivent depuis, I'objectif du projet étant d’obtenir plusieurs années de suivi en
continu. Les séries temporelles pluriannuelles qui seront ainsi obtenues pourraient
apporter de nombreux éléments de réponse concernant |'activité saisonniere. D’abord,
lorsque les profils de variations de I’activité sont appréhendés a I'échelle saisonnieére,
beaucoup d’années de collectes sont requises. De plus, elles permettent d’appréhender
la variabilité inter-annuelle dans certaines données, comme la date de début d’activité
au printemps, ou la forme et la hauteur des pics d’activité. Les données sur le long terme
permettent également d’observer une multitude de situations, dont certaines sont
informatives pour le changement climatique. Enfin, elles permettent d’émettre des

hypotheéses, et d’ouvrir des pistes de travail.

b) Connaitre les populations d’adultes et de larves

Dans cette theése nous nous sommes concentrés sur la variation saisonniere de la stase
nymphe uniguement. Néanmoins, pour appréhender la dynamique de la population, les
effectifs de larves et d’adultes sont indispensables. Bien que les adultes aient été
capturés et comptés dans les collectes CC-EID, I'expérience acquise depuis le travail de
collectes suggéere que ces effectifs ont été sous-estimés a cause d’'une détection faible
par la méthode du drap. Elle pourrait cependant étre améliorée en utilisant une autre
méthode de collecte (McCoy and Boulanger, 2015). Les effectifs de larves ont été
évalués par une échelle semi-quantitative, la variation temporelle de ces effectifs reste a

analyser.

c) Mesurer les conditions du sol

La température et I’humidité au niveau de la litiere du sol seraient a mesurer sur les

sites de collecte du réseau CC-EID, simultanément aux mesures horaires par les micro-
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stations météorologiques positionnées sur chaque site. L'amplitude de variation des
conditions du sol au cours du temps étant supposée beaucoup plus faible que les

variations au niveau atmosphérique, cette différence pourrait ainsi étre caractérisée.

2. Expérimentations

a) Conditions de terrain contrélées

Méme si les études longitudinales sur le terrain renseignent sur les séquences d’activité
et météorologiques qui se produisent réellement, les conditions de terrain demeurent

non controlées, et la taille des populations dans les différentes phases y est inconnue.

(1) Expériences en populations fermées
Des expériences en populations connues, maintenues constantes dans des enclos
(« field plots ») et avec marquage des individus peuvent étre élaborées directement sur
le site de collecte (Daniel et al.,, 1976; Dautel et al., 2008; Perret et al., 2004). Elles

pourraient renseigner

e sur les déterminants de I'intensité d’aff(t et les déterminants du déclenchement
de la diapause,

e sur la capacité de résilience des tiques aprés des épisodes d’exposition a la
dessiccation, ce qui renseignerait a la fois sur les capacités d’affit et le
mécanisme de survie,

e sur I’échelle a laquelle il est pertinent de considérer les variables abiotiques. Ce
dernier point permettrait de valider les intervalles de temps choisis dans notre

modele d’activité.

Néanmoins, observer la réponse des tiques dans I’habitat naturel peut s’avérer difficile,
c’est pourquoi les conditions abiotiques d’intérét pourraient étre ciblées et mimées en
conditions de laboratoires lorsque nécessaire. Ceci requiert de bien connaitre les
conditions météorologiques réellement vécues par les tiques, notamment la chaleur

recue et la disponibilité en eau dans I'’environnement immédiat.
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(2) Expériences en laboratoire
Les expérimentations en laboratoires permettent d’observer les mémes processus, mais
en conditions contrélées. Les conditions fluctuantes de température et d’humidité, ainsi

que les conditions dans la litiere du sol pourraient notamment y étre mimées.

b) Connaitre la structure d’dge

Afin d’identifier grossierement les tiques « jeunes » (émergence récente), des tiques
« agées » (émergence ancienne), la datation du dernier repas de sang a été proposée
par le dosage des réserves de graisses (Crooks, 2006; Randolph et al., 2002; Walker,
2001): plus le repas de sang est lointain dans le temps, et plus les réserves qui restent a
la tique sont faibles. Les méthodes proposées étant perfectibles, un des objectifs du
projet CC-EID est d’identifier des marqueurs des réserves de triglycérides chez les tiques
collectées. Ainsi, les tiques capturées ont été stockées de facon a préserver les
composants biologiques, dont les réserves de graisses. Une premiére étude de preuve
de concept a donné des résultats trés encourageants. Au sein d’une population capturée
a un temps donné, on pourrait ainsi connaitre la proportion de tiques qui ont émergé
récemment, et la proportion de tiques dont I'émergence est plus ancienne. Cette
structure d’age pourrait étre analysée simultanément avec le passé météorologique et
de photopériode des tiques, qui est suivi sur chaque site. Ceci permettrait d’établir des
scénarios quant a l'effet de la durée du jour et de la vitesse d’accumulation de chaleur
sur les diapauses et le développement, et ce sur les différents sites du projet CC-EID. On
pourrait ainsi étudier si une variabilité spatiale existe dans la phénologie, notamment dQ
a des différences d’accumulation de chaleur entre les climats des sites. Ces scénarios
pourraient étre confrontés aux scénarios sur la phénologie déja formulés par certains

auteurs.
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VIIl. Conclusion

Cette these s’inscrit dans le projet CC-EID du métaprogramme INRA ACCAF (Adaptation
au Changement Climatique de I’Agriculture et de la Forét), dans lequel s’associent un
réseau d’observatoires de tiques et un projet de modélisation. Il nous a été ainsi
possible de suivre le risque d’étre piqué par une tique Ixodes ricinus. |l a été quantifié sur

le terrain par le nombre de tiques a I'aff(it pour une surface donnée.

Le pic d’activité des nymphes Ixodes ricinus est observé dans une période s’étalant
depuis le milieu du printemps jusqu’au début de I'été selon les années et les sites. Nous
avons réalisé un modeéle d’activité reliant les variables abiotiques (météorologiques et
variation de la durée du jour) et I'activité saisonniére observée. Nous avons pu le
confronter a des données n’ayant pas servi pour la construction du modéle. Il simule ce
gue I'on observe sur le terrain, un pic d’activité printanier suivi d’'une chute estivale. Plus
le climat présente des températures chaudes, plus le pic printanier est précoce, qu’il soit
observé ou simulé. Le modele simule une activité résiduelle en hiver en particulier pour
les hivers doux et humides. Toutefois, pour ces hivers doux il reste en deca des valeurs
observées ou l'activité hivernale, modérée par ailleurs, pouvait étre plus élevée qu’en fin

d’été.

Dans ce travail nous avons aussi pu souligner I'importance de I"humidité sur I'activité et
la survie d’l. ricinus. Une humidité faible diminue considérablement I'activité et la survie.
Ce phénomene est particulierement visible lors de vagues de chaleur en fin de
printemps et début d’été, ou I'activité varie considérablement dans la journée au fur et a

mesure que la température augmente et que I"humidité diminue.

Depuis tous nos résultats (observations sous différents climats et simulations), en climat

futur, nous nous attendons a :

e des pics de printemps plus précoces,
e une activité hivernale augmentée,
e une chute estivale de I'activité et de la survie plus prononcée en lien avec les

étés chauds et secs.
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Tous ces évenements auront un impact durable sur la dynamique des populations.

Nous pouvons nous attendre a ce que des zones de montagne actuellement trop froides
pour permettre la persistance des populations d’Ixodes ricinus leur deviennent
favorables avec le changement climatique. A linverse, une incertitude existe sur
I’extension de la zone actuellement défavorable qui est pour l'instant localisée sur le

pourtour méditerranéen.

En climat futur, comme actuellement, il est important de connaitre les variations du
risque de piqlre de tique pour apporter un outil d’alerte précoce fiable a destination des
publics. Ceci nécessite des suivis par un travail d’observations, des expérimentations et
un travail de modélisation qui prennent en compte les différentes échelles auxquelles

agit la météorologie.
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X. Annexes

A. Aire de répartition d’Ixodes ricinus selon le dire d’expert

Distribution map of Ixodes ricinus in Europe

B Abundant
Present
Spaoradic report
" parasit Xpert
With courtesy of Luls Cardoso, Robert Farkas, Domeanico Otrants, / e

Kurt Pflster, Xavier Roura, Smaragda Sotirald, Donato Traversa, Richard Wall

Figure X.1 Aire de répartition d’Ixodes ricinus définie par consultation d’experts.
Source : société Merial.
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B. Données météorologiques horaires mesurées

Les figures de cette annexe donnent un apercu des amplitudes journalieres de
température et d’humidité relative observées sous le couvert forestier selon les saisons
avec comme exemple le site de Lyon. Ces amplitudes sont déterminées depuis les
données horaires mesurées par la station a 2 m du sol installée sur le site. Les données

horaires utilisées ici vont du 8 avril 2014 au 22 juillet 2016.

L'amplitude est calculée entre les valeurs journalieres minimale et maximale. Chaque
point représente une journée. Les graphiques servent a analyser en méme temps la
valeur minimale journaliere (en abscisse), la valeur maximale journaliére (en ordonnée)
et I'amplitude représentée par des bandes de couleur. Les graphes sont a analyser
comme présenté en Figure X.2 : par exemple concernant la température, plus un point
est situé haut sur le graphe et plus ce jour présentait une maximale élevée. Concernant
I"humidité relative la valeur de 100% correspond a la rosée ou bien a I'occurrence de

pluie.

jours « chauds »

jours « humides »

(ex : pluie)
amplitude ~ 2+
Ve
T, 7 A+
A<
U, 2

jours « froids »
|

jours « secs »
.

L2 U2

Figure X.2 Méthode pour l'interprétation des Figures 3 a 6.
T, = température minimale journaliere, T, = température maximale journaliere, U, = humidité
relative minimale journaliere, U, = humidité relative maximale journaliére.
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Figure X.5 Amplitudes journaliéres de température et d’humidité relative pour les mois d’été.
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C. Simulations de [l'activité saisonniére sous scénario de
changement climatique

Les figures de cette annexe présentent les années-type des effectifs de nymphes simulés
avec le modele développé en chapitre 2 sur des projections de séries météorologiques
sous le scénario de changement climatique RCP 8.5. La Figure X.7 permet de localiser les

sites sur lesquels les simulations ont été générées.
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Figure X.7 Localisation des sites sur lesquels ont été simulés les profils d’activité des nymphes
1. ricinus sous des scénarios de changement climatique.
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Figure X.8 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Brest (Bretagne, Ouest de
la France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.
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Figure X.9 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Lyon (Centre-Est de la
France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.



212 Annexes
1971-2000
100
Nantes
80
60
40
S
20 o S—
- Hp———w—'—'m’ k )
0 T T T T T T T T T T T T
O01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin  O1juil.  01aoGt O01sept. 01oct. O01nov. 01déc.
2021-2050
100
Nantes
80
60
40 /\//\\’-h
20 | / -
0 —-—_._.——-/ —
T T T T T T T T T T T T
O01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai O1juin  O1juil.  01aoGt 01sept. O01oct. 01nov. 01déc.
2071-2100
100
Nantes
80
60 /\/"'
40 /"
20
— p— ,—_..f-—'—’/,——"'- \\
0 T T T T T T T T T T T T
01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin O1juil.  01aoGt O01sept. O1oct. 01nov. 01déc.
Moyenne des 30 valeurs par jour
100
Nantes
80 ]
60 /\/’"’
40 - /—r/
S o
“] P -
] e Eo
0 T T T T T T T T T T T T
O01janv. 01févr. O1mars Otfavr. 01mai O1juin  O1juil.  01aolt O01sept. O01oct. 01nov. 01déc.
2,5e et 97,5¢ percentiles — moyenne
— 1971-2000 — 2021-2050 — 2071-2100

Figure X.10 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Nantes (Ouest de la

France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.
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Figure X.11 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Sénart (région
parisienne, Nord de la France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.



214 Annexes

1971-2000

100

Suippes
80 (44

60 ]
40
20 \\.\

T T T T T T T T T T T T
01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin O1jul.  01aoGt O1sept. 01oct. 01nov. 01déc.

2021-2050
100 Sui
uippes
50 PP
60 //V/\
7 / \v-\
20
o —_'—M/.,_/‘ \-\h*‘—"—"_'--.*__h___
T T T T T T T T T T T T
01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin  O1jul.  01aoGt O1sept. 01oct. 01nov. 01déc.
2071-2100
100 .
Suippes
80
60 Ve
40
20 /_/"
T T T T T T T T T T T T
01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin O1jul.  01aoGt O1sept. 01oct. 01nov. 01déc.
Moyenne des 30 valeurs par jour
100 Sui
uippes
80
60
40 /‘
20 /-/d \
0 é’ﬁﬁ_ﬁ/ kh— eSS e e
T T T T

01janv. 01févr. O1mars O1avr. 01mai 01juin O1jul.  01aoGt O01sept. 01oct. 01nov. 01déc.

2,5e et 97,5¢ percentiles — moyenne

— 1971-2000 — 2021-2050 — 2071-2100

Figure X.12 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Suippes (Nord-Est de la
France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.
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Figure X.13 Année-type des effectifs de nymphes simulés sur le site de Theix (Centre de la
France) sous le scénario de changement climatique RCP 8.5.



Integrating the effects of weather factors in the modeling of the survival
and activity in Ixodes ricinus tick populations in the context of climate
change

The tick species Ixodes ricinus is a vector of major concern for animal and public health
in Europe. Climate change will probably modify its activity time patterns. In the present
and future bite risk assessment, weather-based models are required to predict tick
activity. In this work a weather-based generalized linear regression model was fitted to
tick count time series to predict the seasonal activity in I ricinus nymphs. Using this
model we simulated activity time series with climate change weather time series as
inputs. A weather-based model was fitted to survival durations in /. ricinus females using
a Bayesian estimation method. Simultaneously to modeling, we settled several
observatories located in the climate areas encountered in mainland France to
investigate the seasonal activity patterns of I. ricinus populations. Monthly tick collection
was performed in routine from April 2014 to July 2016. I ricinus behavior was
investigated under conditions which are informative to assess the impact of climate
change on activity. Both our observed and simulated results reinforce the hypothesis
that activity periods will spread over winter under climate change. In summer season,
activity was moderately high at some moments of the day, which underlined that the
intra-day scale should be considered when assessing summer activity. The survival
model successfully simulated the critical effect of dryness on female survival. In this
work we highlighted the need i) to acquire observations under present conditions which
are close to the ones projected under climate change, ii) to strengthen the sensitivity of
population dynamic models to water availability in the close environment of ticks, and
iii) to investigate the effects of the weather conditions undergone by ticks on their

population dynamics at the inter-annual scale.

Keywords: Ixodes ricinus, modeling, seasonal activity, survival, weather, climate change



