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Avant-propos :  

Cette thèse a été réalisée au sein de l’École Doctorale Sciences Technologies Santé 

de l’Université de La Réunion (ED542) et a été financée par un contrat doctoral. Les 

travaux de cette thèse ont été menés au sein de l’Unité Mixte de Recherche Processus 

Infectieux en Milieu Insulaire Tropical (UMR PIMIT ; Université de La Réunion, Inserm 

1187, CNRS 9192, IRD 249) dirigée par le Dr. Patrick MAVINGUI. Les recherches ont 

été financées par le programme de Fonds Européens de Développement Régional 

FEDER INTERREG V Océan Indien « VIROPTERE » et par les tutelles de l’UMR 

PIMIT. 
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Résumé  
Les zoonoses représentent un problème majeur de santé publique. Elles 

correspondent à 60% des maladies infectieuses émergentes, et près de 70% d’entre elles 

proviennent de la faune sauvage. Les chauves-souris sont réservoirs de nombreux agents 

infectieux. Plusieurs virus qu’elles hébergent ont été impliqués dans l’émergence de 

maladies sévères chez l’Homme (e.g. virus Nipah, virus Marburg, SARS-CoV), soulignant 

l’importance de mieux appréhender l’épidémiologie des agents infectieux au sein des 

communautés animales. Le sud-ouest de l’océan Indien est un point chaud de biodiversité, 

et abrite une richesse spécifique élevée en chauves-souris. Plusieurs travaux ont mis en 

évidence la circulation d’une grande diversité de virus zoonotiques chez ces mammifères, 

dans plusieurs des territoires de la région. Néanmoins, la majorité des études menées à 

l’heure actuelle s’est axée sur la recherche d’une seule famille virale à la fois. De plus, les 

dynamiques de transmission sont restées peu investiguées. Dans cette thèse, au travers 

d’approches de biologie moléculaire (détection moléculaire) et de modélisation 

mathématique, nous avons pu caractériser l’effet de la diversité et de la structure des 

communautés de chauves-souris, sur les dynamiques de co-infections des coronavirus 

(CoV), paramyxovirus (PMV) et astrovirus (AstV). Dans une première partie, sur la base 

d’une méta-analyse regroupant 871 échantillons provenant de 28 espèces 

échantillonnées à Madagascar, Mayotte, au Mozambique, et à La Réunion, nous avons 

mis en évidence l’existence de co-infections et d’interactions entre les familles virales 

testées, chez certaines espèces de Madagascar et du Mozambique. Dans une seconde 

partie, en nous focalisant sur une espèce endémique de La Réunion, le Petit Molosse 

(Mormopterus francoismoutoui), nous avons pu caractériser les dynamiques de co-

circulation des trois virus dans deux colonies de maternité. Nous avons mené une étude 

longitudinale rassemblant 3422 échantillons collectés sur quatre années. Nous avons pu 

mettre en évidence une circulation saisonnière marquée et des patrons d’infection 

répétables chaque année, pour chacun des virus. Notamment, nous avons observé la 

présence de pics d’excrétion virale pour les CoV et les PMV précédant la parturition, et 

quelques semaines après les naissances, suggérant un fort lien entre les variations de la 

structure et de la taille des populations en lien avec la saisonnalité de reproduction, et les 

dynamiques infectieuses. Enfin, nous avons confirmé le lien entre la saisonnalité de 

reproduction et la saisonnalité d’infection aux CoV chez cette espèce au moyen d’un 

modèle épidémiologique. Nous avons pu reproduire les dynamiques infectieuses 

observées et témoigner de l’implication des femelles gestantes et des juvéniles dans les 

pics d’excrétion. L’ensemble de ces travaux souligne la nécessité d’investiguer 

spontanément les co-infections dans les communautés de chauves-souris, et l’importance 

des études longitudinales pour révéler les variations dans les dynamiques infectieuses. 

Par ailleurs, ces travaux soulignent également l’efficacité des approches combinées, entre 

recherche observationnelle et modélisation, pour mieux appréhender les mécanismes qui 

sous-tendent les dynamiques d’infection dans les communautés d’animaux sauvages. 

Mots-clés : chauves-souris, astrovirus, coronavirus, paramyxovirus, co-infection, méta-

analyse, étude longitudinale, saisonnalité d’infection, modélisation épidémiologique 
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Abstract  

Zoonoses represent a major threat for public health. Sixty percent of emerging infectious 

diseases are zoonoses, and nearly 70% originate from wildlife. Bats are major hosts of 

infectious agents. During the past decades, many bat-borne viruses have been involved 

in the emergence of severe diseases in humans (e.g. Nipah virus, Marburg virus, SARS-

CoV), emphasizing the need for a better assessment of virus epidemiology in animal 

communities. The southwestern Indian Ocean region is a biodiversity hotspot, and hosts 

a large diversity of bat species. Several studies have highlighted the circulation of viruses 

with a zoonotic potential, in these mammals. However, most of the studies have focused 

on the exploration of a single viral family. In addition, transmission dynamics remain poorly 

investigated. In this work, we combined molecular approach (molecular detection) and 

mathematical modeling to characterize the effect of population structure and diversity on 

the co-infection dynamics of coronaviruses (CoVs), paramyxoviruses (PMVs) and 

astroviruses (AstVs), within several bat species of the region. In a first part, through a 

meta-analysis comprising 871 samples from 28 species sampled on Madagascar, 

Mayotte, Mozambique and Reunion Island, we described the existence of co-infections 

and interactions between the tested viral families, in species from Madagascar and 

Mozambique. In a second part, focusing on an endemic species from Reunion Island: the 

Reunion free-tailed bat (Mormopterus francoismoutoui), we were able to decipher the co-

circulation dynamics of the three viruses, in two maternity colonies. We conducted a 

longitudinal study over four consecutive years, and collected 3422 samples. Infection 

dynamics was seasonal, and repeatable infection patterns were observed each year, in 

particular for CoVs and PMVs. Finally, we confirmed the link between seasonality of 

reproduction and the seasonality of infection using an epidemiological model. We modeled 

CoV infection dynamics and demonstrated the involvement of pregnant females and 

juveniles in the appearance of excretion peaks. This work supports the need to investigate 

co-infections in bat communities, and underlines the importance of longitudinal studies to 

capture variations in infection dynamics. Furthermore, we also highlight the effectiveness 

of combined approaches, between traditional research and modeling, to better understand 

the mechanisms underlying infection dynamics in wildlife communities. 

Keywords: bats, astrovirus, coronavirus, paramyxovirus, co-infection, meta-analysis, 

longitudinal study, seasonality of infection, epidemiological modeling  
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I.1. Les maladies infectieuses émergentes 

I.1.1. Généralités 

Les maladies infectieuses émergentes (MIE) sont définies comme des 

infections qui sont apparues récemment dans une population ou qui existent déjà, mais 

dont l'incidence et la portée géographique augmentent rapidement (Morse 1995). Ces 

maladies ont, au cours de l’histoire, marqué de nombreuses fois les populations 

humaines. Nous pouvons par exemple citer les trois grandes pandémies de peste, 

maladie causée par la bactérie Yersinia pestis, dont la plus grande, « la Peste Noire », 

a débutée au XIVème siècle et a causé près de 25 millions de morts en Europe, et 25 

millions de morts en Asie et en Afrique (Wray 2005 ; Frith 2012). Nous pouvons 

également faire référence à l’introduction du virus responsable de la variole au 

Mexique, qui a causé plus de 10 millions de morts en 1520-1521, et qui a contribué à 

la disparition de la civilisation Aztèque (Crosby 2003 ; Morens et al. 2004). Enfin, nous 

pouvons aussi mentionner la pandémie de grippe espagnole due au virus Influenza 

H1N1, ayant sévi entre 1918 et 1920 en Europe, Amérique du Nord, et en Asie, et 

responsable de près de 50 millions de morts (Johnson et Mueller 2002). 

 Les progrès de la science, l’avènement de la théorie microbienne, l’amélioration 

des conditions d’hygiène, le développement de la vaccination, et la découverte des 

antibiotiques, ont donné un espoir pour lutter contre les maladies infectieuses à partir 

des années 1970 (Burnet et White 1972 ; Porter 1999 ; Morens et al. 2004). Cet espoir 

a notamment été nourri par l’éradication de la variole en 1980 (responsable de 300 

millions de morts à l’échelle mondiale au XXème siècle), suite à des campagnes de 

vaccination massives (Strassburg 1982 ; Henderson 2011). Cependant, l’apparition de 

nouvelles affections durant la décennie 1970-1980 a vite remis en question cet 

optimisme général. Ainsi, l’émergence du virus de l’immunodéficience humaine (VIH) 

responsable du syndrome d'immunodéficience acquise (SIDA), a mené les politiques 

et scientifiques à reconsidérer l’importance des MIE (Stephens et al. 1998 ; 

Desselberger 2000). Aujourd’hui, à l’échelle globale, les MIE ont un impact 

considérable sur la santé, sur la croissance économique, et sur l’environnement 

(Binder 1999 ; Daszak 2000 ; Morens et al. 2004 ; Jones et al. 2008).  
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I.1.2. Incidence et nature des agents infectieux émergents 

 Entre 1940 et 2004, plus de 300 événements d’émergences de maladies 

infectieuses ont été recensés à travers le monde, principalement dans les régions 

intertropicales (Jones et al. 2008 ; Allen et al. 2017). L’incidence de ces infections n’a 

fait qu'augmenter au cours de cette période, accentuant l’accroissement de la menace 

représentée par ces infections (Jones et al. 2008). Entre 2004 et 2017, près d’une 

trentaine de nouvelles MIE sont apparues (National Institute of Allergies and Infectious 

Diseases, 2017) (Figure 1). Récemment, vers la fin de l’année 2019, nous avons 

assisté de manière marquante à l’émergence du coronavirus SARS-CoV-2 

responsable de la pandémie de la COVID-19, qui a profondément bouleversé nos 

modes de vie (Rasmussen 2021 ; Holmes et al. 2021). 

 

Figure 1. Exemples de maladies infectieuses émergentes et ré-émergentes entre 1940 et 2017 
(National Institute of Allergies and Infectious Diseases 2017). En bleu : maladies ré-émergentes, 
en rouge : maladies strictement émergentes, en noire : maladies qui pourraient être utilisées à 
des fins de bioterrorisme. 

Parmi les MIE recensées, certaines infections sont liées à des agents ayant fait 

leur apparition pour la première fois dans les populations humaines (Morse 1995 ; 

Jones et al. 2008). Nous pouvons citer le syndrome respiratoire aigu sévère (SRAS) 

caractérisé par des pneumonies atypiques causées par un coronavirus (le SARS-

CoV), apparu fin 2002 dans la province du Guangdong en Chine. D’autres infections 

sont liées à des agents infectieux recombinants ou résistants. C’est notamment le cas 

de la malaria (ou paludisme). C’est une des maladies humaines les plus répandue 

dans les régions tropicales, et compte chaque année plus de 500 millions de cas à 
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l’échelle mondiale, essentiellement en Afrique (Wellems et Miller 2003). Elle est 

causée par les parasites du genre Plasmodium sp. (cinq espèces sont recensées) 

(Phillips et al. 2017) transmis à l’Homme par la piqûre des moustiques anophèles 

(Anopheles sp.) (Phillips et al. 2017) et est responsable de symptômes semblables à 

la grippe, de fièvres intenses, et peut conduire à des complications graves (e.g. ictère, 

convulsions, atteinte rénale), voire à la mort, avec plus d’un million de décès par an. 

Au cours de ces dernières années, de nombreux cas de cette maladie ont été reliés à 

l’apparition de souches devenues résistantes à la chloroquine ou à la mefloquine, 

habituellement utilisées en prophylaxie (Wellems et Miller 2003). Enfin, certaines 

infections sont associées à des agents infectieux existant déjà dans les populations 

humaines mais dont l’incidence a augmenté. C’est le cas de la maladie de Lyme qui 

peut entraîner des lésions neurologiques, articulaires ou cardiaques. Elle est causée 

par les bactéries du genre Borrelia sp. dont les principaux réservoirs sont les petits 

rongeurs et les oiseaux (Radolf et al. 2012). La transmission se fait par la piqûre de 

tiques infectées, appartenant au genre Ixodes sp. (Radolf et al. 2012). Cette maladie 

a connu une recrudescence ces dernières années, principalement aux États-Unis, où 

l’expansion de l’Homme dans les zones suburbaines et la perte de biodiversité ont 

contribué à l’augmentation de son incidence (Radolf et al. 2012 ; Keesing et al. 2010). 

Enfin, les agents infectieux impliqués dans l’émergence de ces nouvelles 

maladies sont variés (e.g. parasites, champignons). Néanmoins, les bactéries et les 

virus sont les plus impliqués (Jones et al. 2008). La majorité des maladies infectieuses 

émergentes recensées sont des zoonoses (60%), causées par des agents infectieux 

qui peuvent se transmettent entre les animaux vertébrés et l’Homme. De surcroît, 72% 

d’entre eux sont associés à la faune sauvage, et ce nombre a augmenté de manière 

significative, jusqu’à constituer près de 52% des maladies ayant émergées entre 1900 

et 2000 (Jones et al. 2008). Les zoonoses représentent ainsi une menace significative 

pour la santé humaine mais également pour la santé animale (Binder 1999 ; Daszak 

2000 ; Jones et al. 2008). L’Organisation Mondiale de la Santé (OMS) estime à des 

millions le nombre de décès dus aux zoonoses (World Health Organisation 2021a). 

C’est dans ce contexte qu’est né le concept « One health », signifiant « une seule 

santé », mettant en lien la santé humaine, la santé animale, et la santé 

environnementale, dans le but de mieux appréhender l’émergence des maladies 
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infectieuses afin de proposer des mesures adaptées de contrôle des zoonoses 

(Zinsstag et al. 2011). 

I.1.3. Facteurs impliqués dans l’émergence des zoonoses 

Les évènements d’émergences sont conditionnés par de multiples facteurs 

(Morse 1995 ; Desselberger 2000 ; Taylor et al. 2001 ; Morens et al. 2004 ; Wolfe et al. 

2007 ; Morse et al. 2012). Dans un premier temps, nous pouvons considérer les 

facteurs intrinsèques aux agents infectieux. Ces derniers doivent être capables de 

franchir les barrières d’espèces, de s’adapter et se maintenir au sein d’un ou de 

plusieurs nouveaux hôtes. Une grande majorité des agents infectieux ayant émergé 

au cours de ces dernières décennies sont des virus, et principalement des virus à ARN 

(Jones et al. 2008). Ils ont la particularité d’avoir des taux de mutation élevés (de l’ordre 

de 10-3 mutations/site/an) du fait de l’absence d’une fonction correctrice de l’ARN 

polymérase impliquée dans la réplication (Holmes 2010). Ces virus sont également 

capables de réarrangements au niveau de leurs génomes, liés à des recombinaisons 

et, pour les virus au génome segmenté, à des réassortiments (Parrish et al. 2008 ; 

Longdon et al. 2014). Ces particularités confèrent aux virus à ARN une forte plasticité 

et ainsi de grandes capacités d’adaptation (Holmes 2010).  

D’autre part, l’émergence des maladies infectieuses et particulièrement des 

zoonoses, est fortement liée aux activités humaines, aux changements 

anthropogéniques, démographiques et environnementaux (Figure 2 et Figure 3) 

(Jones et al. 2008 ; Woolhouse et Gowtage-Sequeria 2005 ; Daszak 2000 ; Weiss et 

McMichael 2004 ; Keesing et al. 2010 ; Baker et al. 2021). Par exemple, 

l’accroissement de l’occupation des territoires naturels par l’Homme, accompagné de 

la modification de l’environnement, et de la baisse de la biodiversité (e.g. fragmentation 

des habitats, élevages intensifs) a des répercussions importantes sur l’écologie des 

hôtes et des agents infectieux (Figure 2). En effet, la déforestation facilite les filtres de 

rencontre rendant plus fréquents les contacts entre les populations animales et les 

populations humaines, facilitant ainsi les échanges d’agents infectieux (Keesing et al. 

2010). L’implantation d’élevages de porcs à proximité de vergers fréquentés par des 

chauves-souris frugivores, suite à la modification de leur habitat naturel, a par exemple 

été à l’origine de l’émergence du virus Nipah en Malaisie en 1998 (Chua et al. 1999). 

L’accroissement de la taille des populations humaines dans les zones urbaines et 
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l’amplification des échanges internationaux favorisent également la propagation des 

agents infectieux à l’échelle mondiale (Figure 3) (Morse 1995 ; Morse et al. 2012). 

Figure 2. Exemples de facteurs d’émergences de zoonoses chez l’Homme (1940-2005) (Keesing 
et al. 2010). 

 

Figure 3. Exemple d'impacts des activités humaines (ici l'urbanisation) sur les maladies 
infectieuses (Baker et al. 2021). 

I.1.4. Étapes de l’émergence des zoonoses   

L’émergence de zoonoses est un phénomène complexe faisant intervenir de 

multiples étapes et obstacles (Wolfe et al. 2007 ; Morens et Fauci 2012 ; Plowright et 

al. 2017) (Figure 4). La propagation de l’agent infectieux du réservoir naturel vers 

l’Homme exige qu’il puisse franchir l’ensemble de ces obstacles (Plowright et al. 2017). 

Par conséquent, l’émergence de zoonoses reste un phénomène relativement rare, 

bien que les populations humaines soient constamment exposées à de nombreux 
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agents infectieux provenant d’autres espèces (Plowright et al. 2017 ; Parrish et al. 

2008).  

 

Figure 4. Illustration des principales étapes de l'émergence d'un agent infectieux (Wolfe et al. 
2007). Les quatre agents infectieux représentés ont atteint différentes étapes du processus. 

Lors de la première étape (ou pré-émergence), l’agent infectieux est 

exclusivement retrouvé au sein de l’espèce réservoir (sauvage ou domestique) (Wolfe 

et al. 2007). Au cours de cette phase, il peut arriver qu’il y ait une amplification de la 

circulation de l’agent infectieux entre individus de l’espèce (Morse et al. 2012). Ces 

modifications dans les dynamiques de transmission peuvent être reliées à des 

perturbations dans l’écologie de l’espèce, par exemple sous l’influence de facteurs 

anthropiques (e.g. changements liés à l’utilisation des terres). La seconde étape du 

processus, pouvant correspondre à une émergence localisée (Morse et al. 2012), est 

un franchissement de la barrière d’espèce par l’agent infectieux depuis l’animal vers 

l’Homme, on parle d’infection primaire (Wolfe et al. 2007 ; Morse et al. 2012). Elle peut 

découler d’un contact direct avec un animal infecté, ou avec des fluides corporels 
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contaminés. Cette transmission peut faire intervenir les espèces réservoirs de l’agent 

infectieux, mais également des hôtes intermédiaires faisant le lien entre les espèces 

réservoirs et l’Homme. C’est par exemple le cas du virus Nipah, cité précédemment, 

responsable d’une maladie sévère comprenant des symptômes respiratoires et 

neurologiques chez l’Homme, et apparu pour la première fois en 1998 en Malaisie, 

pour lequel la transmission des chauves-souris à l’Homme se serait effectuée par 

l’intermédiaire du porc (Sus domesticus) (Chua et al. 1999 ; Chua 2000). Après cette 

phase d’infection primaire, suit une phase de transmission interhumaine au cours de 

quelques cycles avant de disparaître (Wolfe et al. 2007). C’est par exemple le cas du 

virus Ébola qui cause des épidémies souvent très localisées et qui peuvent être 

rapidement endiguées (Wolfe et al. 2007). A contrario, une phase de transmissions 

interhumaines peut persister en parallèle à de nouvelles transmissions entre animal et 

Homme (Wolfe et al. 2007). Enfin, vient la dernière étape du processus (l’émergence 

pandémique) où la transmission de l’agent infectieux d’Homme à Homme et la diffusion 

du pathogène se font à une large échelle, souvent appuyées par les échanges 

internationaux (Morse et al. 2012). À ce stade, l’agent infectieux d’origine animale a 

pu accumuler de nombreuses modifications favorisant son adaptation à l’Homme 

(Wolfe et al. 2007). C’est par exemple le cas du VIH-1, originellement issu du virus de 

l’immunodéficience simienne (VIS) présent chez les primates, et qui aujourd’hui est 

devenu un virus exclusivement humain (Wolfe et al. 2007 ; Etienne et Peeters 2010). 

I.2. Les chauves-souris, réservoirs de maladies infectieuses 

émergentes 

I.2.1. Caractéristiques biologiques et écologiques 

Les chauves-souris (Ordre : Chiroptera) sont les seuls mammifères capables 

de voler dans le règne animal. Elles ont une origine ancienne, probablement de la 

période de l’Éocène (il y a environ 50 millions d’années). Plus de 1400 espèces ont 

été décrites à ce jour (Teeling 2005 ; Simmons 2019), représentant 20% des espèces 

de mammifères. C’est le second ordre le plus diversifié en terme de richesse spécifique 

dans cette classe, après celui des rongeurs (Ordre : Rodentia) (Wang 2009 ; Simmons 

2005). Elles ont la particularité de pouvoir voler sur de grandes distances, parfois 

supérieures à 2000 km, ce qui a pu au cours de l’histoire évolutive leur conférer la 

capacité de coloniser de nombreux territoires. Elles sont ainsi présentes sur 
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l’ensemble des continents à l’exception des régions polaires et de quelques îles 

océaniques (Schipper et al. 2008). Leur régime alimentaire est varié. On recense par 

exemple des chauves-souris insectivores, frugivores, nectarivores, hématophages, et 

parfois piscivores. Les chauves-souris peuvent nicher ou hiberner dans des habitats 

naturels (e.g. cavités, crevasses rocheuses, nids d’oiseaux, arbres), mais également 

dans des constructions humaines (e.g. ponts, tombes, mines, maisons). Leurs 

colonies peuvent être formées de plusieurs milliers d’individus et parfois dépasser 

plusieurs centaines de milliers, voire millions d’individus. Une des plus grandes 

colonies de chauves-souris connue à ce jour est une colonie de Tadarides du Brésil 

(Tadarida brasiliensis) située dans la grotte Bracken aux États-Unis, estimée à près de 

20 millions d’individus (McCracken 1989). Les chauves-souris possèdent également 

une longévité exceptionnelle par rapport à leur petite taille (Foley et al. 2018). Le Murin 

de Brandt (Myotis brandtii), espèce pouvant atteindre à peine plus de six grammes, 

détient le record avec une durée de vie pouvant atteindre les 40 ans (Podlutsky et al. 

2005). Les chauves-souris ont par ailleurs un rôle environnemental important et 

fournissent de nombreux services écosystémiques. Elles participent par exemple à la 

régulation des populations de ravageurs de cultures. Il a été estimé qu’elles pourraient 

permettre des économies de 3,7 à 53 milliards de dollars chaque année au secteur 

agricole aux États-Unis (Boyles et al. 2011). Enfin, les chauves-souris participent 

activement à la dispersion des graines de nombreuses espèces végétales, à la 

pollinisation via la dispersion de pollens, mais aussi à la fertilisation des sols (Kasso et 

Balakrishnan 2013 ; Boyles et al. 2011). 

I.2.2. Les chauves-souris, réservoirs d’agents infectieux 

Au sein de la faune sauvage, les chauves-souris sont connues comme étant 

des réservoirs naturels d’agents infectieux. Elles sont porteuses de bactéries (e.g. 

bactéries leptospires Leptospira sp., bactéries du genre Bartonella sp.) (Dietrich et al. 

2015a ; Veikkolainen et al. 2014), de champignons (e.g. Pseudogymnoascus 

destructans) (Hoyt et al. 2021), de nématodes (e.g. les vers plats Lecithodendrium 

linstowi et Pycnoporus heteroporus) (Lord et al. 2012), ou encore de virus (e.g. virus 

de la rage) (Calisher et al. 2006). Malgré cette diversité, les virus restent les agents 

infectieux les plus documentés chez ces mammifères, et feront l’objet de notre 

attention dans cette thèse. Au total, plus de 200 virus ont été identifiés chez les 

chauves-souris. Parmi eux, certains ont été impliqués dans des émergences dans les 
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populations humaines, provoquant des pathologies sévères (e.g. virus Marburg, virus 

Nipah, virus Ébola) (Smith et Wang 2013 ; Moratelli et Calisher 2015). Au cours de ces 

dernières décennies, les résultats émanant des nombreuses études investiguant la 

circulation de virus chez les chauves-souris, ont renforcé l’idée qu’elles représentent 

un problème majeur de santé publique, parfois au détriment de leur conservation 

(López-Baucells et al. 2018). Une étude récente, mettant en évidence une corrélation 

positive entre la richesse spécifique au sein des ordres de mammifères et la richesse 

en virus zoonotiques, confirme que les chauves-souris sont potentiellement porteuses 

d’un grand nombre de virus pouvant être transmis à d’autres espèces vertébrées, dont 

l’Homme (Johnson et al. 2020). 

Les chauves-souris sont dans la majorité des cas porteuses asymptomatiques 

de ces nombreux virus, c’est-à-dire que ces virus sont capables de se multiplier au 

sein de leurs organismes sans entraîner, a priori, d’effets sur leur physiologie et leur 

survie (Calisher et al. 2006). Cette aptitude pourrait être expliquée par de nombreux 

facteurs. Les chauves-souris appartiennent à un ordre ancien (Teeling 2005). Cette 

ancienneté pourrait être à l’origine d’une longue histoire de coévolution entre ces 

mammifères et les virus hébergés (Cui et al. 2019 ; Chan et al. 2013). Ainsi, sur une 

échelle évolutive relativement longue, les chauves-souris auraient développé une 

tolérance à certaines infections, et à certaines charges virales conséquentes, alors 

que pour d’autres espèces ces infections s’avéreraient létales (Calisher et al. 2006 ; 

O’Shea et al. 2014). Par ailleurs, la capacité des chauves-souris à voler serait à 

l’origine d’une baisse de leur réponse inflammatoire, et leur conférerait un système 

immunitaire atypique, les rendant insensibles à ces infections (Subudhi et al. 2019). 

De plus, le mode de vie des chauves-souris pourrait également être un des facteurs 

de maintien et de transmission des virus au sein des colonies. En effet, comme décrit 

précédemment, ces mammifères ont la particularité de former des colonies dont les 

effectifs et les densités sont très élevés. La promiscuité des individus favorise 

l’échange et la transmission d’agents infectieux (Luis et al. 2013). C’est notamment le 

cas dans les colonies de maternité, où plusieurs études ont pu mettre en avant 

l’amplification de ces échanges (Dietrich et al. 2015b ; Drexler et al. 2011). Enfin, cette 

capacité à voler sur de grandes distances pourrait également être à l’origine de la 

dispersion d’agents infectieux. Par exemple, en Europe, une étude a suggéré que les 
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migrations de la Pipistrelle de Nathusius (Pipistrellus nathusii) pourraient être un des 

mécanismes de dispersion du virus de la rage (Brosset 1990).  

I.2.3. Virus zoonotiques associés aux chauves-souris 

Parmi les 200 virus différents identifiés chez les chauves-souris (Smith et Wang 

2013) certaines familles virales sont plus fréquemment documentées. Les séquences 

de génomes partiels ou complets de Coronaviridae (39%), de Rhabdoviridae (24%), 

de Paramyxoviridae (9%), et d’Astroviridae (6%), représentent la majorité des données 

génétiques disponibles à ce jour (Figure 5), soulignant un biais important dans les 

recherches portant sur les communautés virales associées aux chauves-souris. Ce 

biais reflète l’effort de détection envers les familles virales à potentiel zoonotique 

d’intérêt médical. De manière similaire, certaines familles de chauves-souris sont plus 

souvent investiguées que d’autres, car elles sont reconnues comme étant les 

réservoirs naturels de certains virus d’intérêt médical (e.g. investigation de Filoviridae 

au sein des chauves-souris du genre Pteropus, famille des Pteropodidae) (Chen et al. 

2014 ; Database of bat-associated viruses 2021). Près de 90% des séquences de virus 

publiées à ce jour sont issues d’échantillons provenant de trois familles de chauves-

souris : Vespertillionidae (44%), Rhinolophidae (21%), et Pteropodidae (21%) (Figure 

6) (Chen et al. 2014 ; Database of bat-associated viruses 2021).  

 

Figure 5. Proportion des familles virales les plus fréquemment documentées chez les chauves-
souris. Synthèse faite à partir de la base de données « Database of bat-associated viruses » en 
décembre 2021 (Chen et al. 2014).  
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Figure 6. Proportion des familles de chauves-souris pour lesquelles des données génétiques 
virales sont disponibles. Synthèse faite à partir de la base de données « Database of bat-
associated viruses » en décembre 2021 (Chen et al. 2014). 

Dans les sections suivantes, nous nous intéresserons à la description des 

Coronaviridae, des Paramyxoviridae et des Astroviridae, spécifiquement étudiés dans 

le cadre de cette thèse. 

I.2.3.1) Les Coronaviridae 

La famille des Coronaviridae (coronavirus : CoV) regroupe des virus 

enveloppés à ARN simple brin de polarité positive. Cette famille est subdivisée en deux 

sous-familles : les Letovirinae et Orthocoronavirinae. Parmi les Orthocoronavirinae 

quatre genres sont recensés : α-coronavirus, β-coronavirus, γ-coronavirus et δ-

coronavirus (Figure 7 et Figure 8) (Chan et al. 2013 ; Drexler et al. 2014 ; International 

Committee on Taxonomy of Viruses (ICTV) 2021). Seuls les genres α et β sont 

spécifiques aux mammifères, bien que des δ-coronavirus aient été rapportés chez des 

porcs (Figure 7).  
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Figure 7. Origine des coronavirus et diversité des hôtes documentés (adapté de Chan et al. 2013). 

 

Figure 8. Relations phylogénétiques au sein des coronavirus (Wilkinson et al. 2020) 

Les chauves-souris hébergent une grande diversité d’α-coronavirus et de β-

coronavirus (e.g. Smith et al. 2016 ; Rizzo et al. 2017 ; Banerjee et al. 2019 ; Fan et 

al. 2019 ; Peel et al. 2019 ; Joffrin et al. 2020 ; Hernández-Aguilar et al. 2021 ; Bonilla-

Aldana et al. 2021). Les coronavirus se transmettent principalement au travers 

d’aérosols contaminés par des particules infectieuses, mais peuvent également se 

transmettre par la voie fécale-orale. Ils sont responsables d’infections respiratoires ou 
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entériques (Saif 2004 ; Chan et al. 2013). Ces virus possèdent un taux moyen de 

mutations relativement élevé, de l’ordre de 10-4 substitutions par an et par site, mais 

sont également capables de recombinaisons (Lai et al. 1985 ; Keck et al. 1988 ; Zhang 

et al. 2005 ; Pyrc et al. 2006 ; Su et al. 2016). Ces particularités leur confèrent la 

capacité de se transmettre entre espèces différentes, mais également à l’Homme 

(Woo et al. 2009 ; Graham et Baric 2010). Au cours des deux dernières décennies, 

plusieurs coronavirus d’origine zoonotique et associés aux chauves-souris ont fait leur 

apparition dans les populations humaines. En 2002, le SARS-CoV, responsable de 

symptômes respiratoires voire de pneumonies sévères, a émergé en Chine dans la 

province du Guangdong, puis s’est propagé dans près de 30 pays, a infecté plus de 

8000 personnes, et causé environ 800 décès. L’épidémie a été déclarée circonscrite 

par l’OMS à partir de juillet 2003 (World Health Organisation 2003). Le SARS-CoV 

aurait pour réservoir naturel les chauves-souris du genre Rhinolophus sp. (Li et al. 

2005 ; Lau et al. 2005). Plusieurs études phylogénétiques ont mis en évidence la 

circulation de coronavirus présentant de fortes similarités avec le SARS-CoV chez ces 

chauves-souris. La civette masquée de l’Himalaya (Paguma larvata) aurait joué un rôle 

ponctuel d’hôte intermédiaire entre la chauve-souris et l’Homme lors de cette 

émergence. En 2012, un second coronavirus responsable du syndrome respiratoire 

du Moyen-Orient (« Middle East respiratory syndrome » : MERS) et nommé MERS-

CoV a fait son apparition en Arabie Saoudite, et s’est répandu dans plus de 25 pays. 

Aujourd’hui, des cas sporadiques sont encore signalés (European Centre for Disease 

Prevention and Control 2021a ; Food and agriculture organization of the United 

Nations 2021). Ce virus a infecté plus de 2000 personnes et causé plus de 700 décès, 

soit un taux de létalité très élevé (Food and agriculture organization of the United 

Nations 2021). Le MERS-CoV a été transmis à l’Homme par des camélidés, 

néanmoins, les chauves-souris pourraient être les hôtes de virus ancestraux proches 

du virus émergent (Reusken et al. 2014 ; Zumla et al. 2015). Plus récemment, un 

nouveau coronavirus, le SARS-CoV-2, a émergé. Responsable de la maladie à 

coronavirus 2019 (« Coronavirus disease 2019 » : COVID-19), ce virus a été déclaré 

responsable d’une pandémie mondiale le 11 mars 2020, et cette dernière est encore 

en cours actuellement, en 2022. Cette pandémie sans précédent a provoqué plus de 

500 millions d’infections déclarées et causé le décès de plus de six millions de 

personnes. L’origine du SARS-CoV-2 fait encore débat, cependant, de nombreux 

arguments soutiennent une origine zoonotique puisque des virus étroitement 



48 
 

apparentés ont été détectés chez les chauves-souris (Holmes et al. 2021 ; 

Wacharapluesadee et al. 2021 ; Temmam et al. 2021).  

I.2.3.2) Les Paramyxoviridae 

Les Paramyxoviridae (paramyxovirus : PMV) sont une grande famille de virus 

enveloppés à ARN simple brin de polarité négative. Cette famille est divisée en quatre 

sous-familles : les Avulavirinae, Metaparamyxovirinae, Orthoparamyxovirinae, et 

Rubulavirinae. Seuls les Orthoparamyxovirinae et Rubulavirinae peuvent affecter les 

mammifères (International Committee on Taxonomy of Viruses (ICTV) 2021). Les 

paramyxovirus ont de nombreux modes de transmission : voie fécale-orale, aérosols, 

ou encore par contact avec des fluides corporels contaminés (e.g. urine). Ils sont 

responsables de symptômes et maladies diverses, par exemple des syndromes 

respiratoires, syndromes neurologiques, ou encore des troubles digestifs. Une grande 

diversité de PMV circule chez les chauves-souris à l’échelle mondiale (Figure 9) 

(Drexler et al. 2012). 

 

Figure 9. Diversité des paramyxovirus retrouvés chez les chauves-souris (Drexler et al. 2012). a) 
Les genres sont mis en évidence par des couleurs différentes. b) Les couleurs correspondant 
aux genres sont associées aux familles de chauves-souris dans lesquels ils ont été retrouvés. 

Parmi les Paramyxoviridae hébergés par ces mammifères, deux virus sont 

connus pour avoir un impact significatif en termes de santé humaine. Ces deux virus 

appartiennent au genre des Henipavirus. Le virus Nipah, apparu pour la première fois 

chez l’Homme en Malaisie en 1998 est l’un d’entre eux. Bien que ce virus n’ait causé 



49 
 

que quelques épidémies en Asie et peu de cas, il peut être responsable de pathologies 

sévères. L’épidémie qui s’est déroulée de fin septembre 1998 à la mi-juin 1999 en 

Malaisie et à Singapour a affecté à la fois l’Homme et le porc (Sus domesticus). Près 

de 300 cas d’encéphalites ou de pathologies respiratoires ont été rapportés chez 

l’Homme et plus de 100 personnes en sont décédées (Chua et al. 1999). Chez le porc, 

les symptômes étaient essentiellement respiratoires, et plus d’un million d’animaux ont 

été abattus afin d’endiguer l’épidémie (Chua et al. 1999 ; Chua 2000). Des études ont 

pu mettre en évidence que les réservoirs naturels du virus Nipah sont les chauves-

souris frugivores du genre Pteropus sp. (Yob et al. 2001). La transmission du virus 

entre ces dernières et les porcs se serait déroulée par contact direct avec des 

gouttelettes d’urine contaminées. La proximité des chauves-souris près des enclos 

présenterait un lien fort avec la perte des habitats naturels de ces espèces, les forçant 

à cohabiter à proximité des Hommes et de leurs infrastructures (Chua 2000). La 

transmission interhumaine a également été recensée bien que rare et restreinte au 

cadre familial (World Health Organisation 2021b). Depuis 1998, plusieurs épidémies 

ont été observées, notamment au Bengladesh et en Inde. En 2004, par exemple, ce 

virus a entraîné la mort d’une dizaine de personnes, suite à la consommation de jus 

de palmier dattier contaminé par des chauves-souris (Luby et al. 2006).  

Le second virus nommé Hendra a été identifié pour la première fois dans une 

banlieue de Brisbane en Australie, dans le Queensland, en 1994, après le décès d’une 

vingtaine de chevaux et de deux personnes (Selvey et al. 1995 ; Murray et al. 1995). 

La même année, une seconde épidémie de Hendra a été signalée dans la ville de 

Mackay également localisée dans le Queensland. Durant cette seconde épidémie, 

deux chevaux et une personne sont décédés (Field et al. 2001). Ce virus est 

responsable de pathologies respiratoires ou neurologiques sévères chez ces deux 

hôtes. Comme pour le virus Nipah, bien que le nombre de cas soit faible, le taux de 

létalité est élevé (Ong et Wong 2015). La transmission des chevaux à l’Homme se 

serait faite principalement par l’exposition directe à des fluides corporels, tissus ou 

excrétions contaminés. La transmission interhumaine n’a pas été décrite (Center for 

Disease Control and Prevention 2019). Des études ont révélé que les réservoirs 

naturels du virus sont des chauves-souris frugivores du genre Pteropus sp. (Halpin et 

al. 2000 ; Daszak et al. 2011 ; Drexler et al. 2012). La transmission du virus des 

chauves-souris aux chevaux se serait effectuée au travers de la contamination de la 
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nourriture des chevaux par des excrétas de chauves-souris comme la salive, les urines 

ou encore des fèces (Plowright et al. 2011). Depuis 1994, plusieurs contaminations au 

virus Hendra ont été de nouveau observées, cantonnées principalement à l’état du 

Queensland en Australie. En juillet 2016, l’OMS faisait état de près de 50 épisodes 

infectieux, impliquant plus de 70 chevaux et près d’une dizaine de cas humains (World 

Health Organisation 2021c) avec un pic d’occurrence en 2011 (Plowright et al. 2014). 

I.2.3.3) Les Astroviridae 

 La famille des Astroviridae (astrovirus : AstV) héberge des virus non-

enveloppés à ARN simple brin de polarité positive. Cette famille est divisée en deux 

genres, Avastrovirus et Mamastrovirus, infectant respectivement des espèces aviaires 

et des espèces mammifères (Figure 10) (Mendez et Arias 2007 ; International 

Committee on Taxonomy of Viruses (ICTV) 2021).  

 

Figure 10. Relations phylogénétiques au sein des astrovirus (Wohlgemuth et al. 2019). 

Ces virus sont transmis par la voie oro-fécale et peuvent être responsables de 

maladies entériques, principalement chez les jeunes enfants (De Benedictis et al. 2011 

; Bosch et al. 2014). Les astrovirus ont été décrits chez plus de 80 espèces de 
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vertébrés (Mendenhall et al. 2015). Plusieurs études ont mis en évidence la circulation 

de ces virus au sein de chauves-souris à l’échelle mondiale (Fischer et al. 2017) 

(Figure 11). À ce jour, aucun astrovirus de chauves-souris n’a été identifié comme 

responsable de maladies chez l’Homme. En revanche, des infections causées par des 

astrovirus aviaires et canins ont été détectées chez l’Homme, de façon ponctuelle, et 

suggèrent que des évènements de transmission inter-espèces sont potentiellement 

sous-estimés à l’heure actuelle (Meyer et al. 2015). Par ailleurs, de nombreux animaux 

domestiques (e.g. chiens, chats), d’élevage (e.g. porcs, moutons, canards), ou 

commensaux à l’Homme (e.g. rats, pigeons, moineaux) ont été identifiés comme hôtes 

d’astrovirus (Donato et Vijaykrishna 2017). Le risque d’émergence et d’épidémie 

causées par des astrovirus d’origine zoonotique nécessite d’acquérir d’avantage de 

connaissances sur l’éco-épidémiologie et l’évolution de ces virus au sein des 

réservoirs (Bosch et al. 2014 ; Mendenhall et al. 2015).  

 

Figure 11. Distribution géographique des sites d'étude rapportant la détection d'astrovirus chez 
les chauves-souris (Fischer et al. 2017). Les familles de chauves-souris dans lesquelles ont été 

détectés les astrovirus sont représentées par des cercles de couleurs. 

I.2.4. Modes de transmission des agents infectieux des chauves-souris à 

l’Homme 

 Les modes de transmission des agents infectieux des chauves-souris à 

l’Homme sont multiples (Figure 12) (Allocati et al. 2016 ; Joffrin et al. 2018). La 

transmission peut être directe, bien qu’anecdotique, elle peut par exemple se faire lors 

de morsures ou de griffures. Lors de la manipulation de chauves-souris sans protection 

physique adéquate, il peut arriver que celles-ci mordent pour se défendre. Ces 
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morsures accidentelles peuvent être à l’origine de la transmission de certains agents 

infectieux tels que les lyssavirus (Dato et al. 2016). Par ailleurs, les chauves-souris 

sont consommées dans plusieurs régions d’Afrique, d’Asie, mais aussi dans certaines 

îles du sud-ouest de l’océan Indien, entraînant un risque de transmission directe de 

pathogènes (Jenkins et Racey 2009 ; Han et al. 2015). Une enquête épidémiologique 

a mis en évidence que l’épidémie de maladie à virus Ébola ayant sévi en 2007 en 

République Démocratique du Congo, et ayant engendré près de 200 décès, aurait 

pour origine la consommation de viande de chauves-souris frugivores (notamment 

l’Hypsignathe Monstrueux : Hypsignathus monstrosus, et le Chien Volant de 

Franquet : Epomops franqueti), chassées massivement pour leurs apports protéiques 

(Leroy et al. 2005 ; 2009). De même, la transmission d’agents infectieux zoonotiques 

pourrait aussi se produire lors de la capture ou de la vente de ces animaux (Han et al. 

2015).  

 

Figure 12. Voies de transmission possibles des pathogènes de chauves-souris à l'Homme 
(Joffrin et al. 2018). 

 La transmission des agents infectieux de chauves-souris peut également se 

produire de manière indirecte. Par exemple, les contaminations par contacts avec les 

déjections telles que l’urine et les fèces, ou à d’autres fluides corporels, sont connues 

pour être un mécanisme important de transmission des pathogènes (Joffrin et al. 

2018). Ainsi, plusieurs cas de personnes infectées par le virus Marburg, responsable 

de fièvres hémorragiques, après une exposition à des déjections de chauves-souris 
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dans des grottes, suggèrent une transmission par des aérosols (Adjemian et al. 2011). 

La transmission indirecte peut également se produire lors de la consommation de 

denrées alimentaires contaminées par des fluides infectés. Comme évoqué plus tôt, 

la consommation de jus de palmier dattier contaminé, a été à l’origine de la 

transmission du virus Nipah à l’Homme (Luby et al. 2006 ; Rahman et al. 2012). Par 

ailleurs, bien que moins investiguée, la transmission d’agents infectieux entre 

chauves-souris et Hommes pourrait également s’effectuer par le biais de vecteurs. Par 

exemple, des bactéries Bartonella mayotimonensis identifiées comme agent 

étiologique d’endocardites chez l’Homme ont été détectées en Finlande dans le sang 

périphérique de Murins de Daubenton (Myotis daubentonii) ainsi que chez leurs 

ectoparasites suggérant que les chauves-souris pourraient être un réservoir de ces 

bactéries zoonotiques (Veikkolainen et al. 2014). Bien que les mécanismes de 

transmissions restent à être précisés, les ectoparasites pourraient jouer un rôle de 

vecteurs. Enfin, la transmission indirecte peut également faire intervenir un hôte dit 

« intermédiaire » entre l’espèce hôte réservoir, et l’Homme. Le SARS-CoV (hôte 

intermédiaire : civette masquée), le virus Nipah (hôte intermédiaire : le porc), et le virus 

Hendra (hôte intermédiaire : les chevaux) évoqués plus tôt en sont des illustrations (Li 

et al. 2005 ; Lau et al. 2005 ; Reusken et al. 2014 ; Chua et al. 1999 ; Chua 2000 ; 

Plowright et al. 2011).  
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I.3. Les chauves-souris et leurs virus dans le sud-ouest de l’océan 

Indien 

I.3.1. Diversité des chauves-souris dans la région  

La région du sud-ouest de l’océan Indien (SOOI) est composée d’un ensemble 

d’îles (Figure 13) qui diffèrent par leurs âges, leurs origines géologiques, leurs 

conditions environnementales, l’histoire et le contexte socio-économique des 

populations. La région fait également partie des 34 points chauds de biodiversité 

(Myers et al. 2000). Au sein de ces îles, on retrouve notamment Madagascar, l’archipel 

des Comores, l’archipel des Seychelles, l’archipel des Mascareignes, et enfin les îles 

Éparses (Figure 13). Plusieurs de ces territoires ont été colonisés par les chauves-

souris. Le SOOI abrite près de la moitié des familles de chauves-souris décrites dans 

le monde, avec de surcroît un taux d’endémisme important (e.g. O’Brien 2011 ; 

Goodman 2011 ; Goodman et al. 2012a ; Goodman et Ramasindrazana 2015 ; 

Goodman et al. Sous presse). Cependant, en raison de la diversité de l’histoire 

géologique de la région, des différences marquées sont observées en termes de 

diversité spécifique entre les îles.  

Figure 13. Carte représentant les différentes îles de la région du sud-ouest 
de l'océan Indien. Carte créée à partir du logiciel libre QGIS version 3.22.1 
et annotée manuellement via le logiciel libre Inkscape version 1.1.2. 
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I.3.1.1) Madagascar 

Madagascar est une île continentale qui s’est séparée de l’Afrique il y a environ 

130 millions d’années. C’est la plus grande île de la région. Elle est divisée en cinq 

zones bioclimatiques caractérisées par des régimes météorologiques différents (e.g. 

sec, humide, montagnard, subaride, subhumide) (Goodman et al. 2013), et compte 

près de 14 types de végétations allant des mangroves côtières, formations 

buissonnantes, jusqu’aux différents types de forêts (Moat et Smith 2007). La diversité 

de ces biomes et l’âge ancien de l’île lui confèrent une grande richesse spécifique en 

termes de flore et de faune, mais également de forts taux d’endémisme (Cardiff et 

Jenkins 2016). Ainsi, Madagascar compte 46 espèces de chauves-souris réparties 

dans huit familles différentes, dont près de 85% sont endémiques 

 

Figure 14. Familles et espèces de chauves-souris décrites à Madagascar, et statuts de 
conservation associés (Construit à partir de : Goodman 2011 ; Goodman et al. 2011 ; Goodman, 
et al. 2012a ; Goodman et al. 2012b ; Goodman et al. 2015 ; Goodman et Ramasindrazana 2015 ; 
Goodman et al. 2016 ; Demos et al. 2021). Les étoiles simples indiquent les espèces endémiques de 
Madagascar, les étoiles doubles indiquent les espèces endémiques de Madagascar et de l’Archipel des 
Comores. Les lettres entre parenthèses indiquent le statut de conservation selon l’Union Internationale 
pour la Conservation de la Nature. DD : données insuffisantes ; LC : préoccupation mineure ; NE : non 
évalué ; NT : quasi menacé ; VU : vulnérable (International Union for Conservation of Nature (IUCN) 
2021). 

(Figure 14) (Goodman 2011 ; Goodman et al. 2011 ; Goodman et al. 2012a ; Goodman 

et al. 2012b ; Goodman et al. 2015 ; Goodman et Ramasindrazana 2015 ; Goodman 

et al. 2016 ; Demos et al. 2021 ; Goodman et al. Sous presse). Régulièrement, de 
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nouvelles espèces, ou des espèces cryptiques qui n’étaient pas auparavant reconnues 

comme des espèces distinctes, y sont décrites (Christidis et al. 2014 ; Goodman et al. 

2015 ; Cardiff et Jenkins 2016). Au cours de ces dernières décennies, Madagascar a 

dû faire face à des changements environnementaux majeurs, liés aux activités 

humaines. Entre 1953 et 2004, 44% de la couverture forestière naturelle a disparu 

(Vieilledent et al. 2018) et environ 90% des espèces Malgaches dépendent des 

écosystèmes naturels et des forêts (Allnutt et al. 2008 ; Goodman et Benstead 2005). 

Entre 1953 et 2000, la déforestation a contribué à l’extinction de près de 10% des 

espèces Malgaches (Allnutt et al. 2008), et les forêts restantes sont très fragmentées, 

ce qui accroît la perte de biodiversité (Gibson et al. 2013 ; Murcia 1995). Néanmoins, 

parmi les 46 espèces de chauves-souris décrites à ce jour, 65% ont un statut de 

conservation correspondant à une préoccupation mineure selon l'Union Internationale 

pour la Conservation de la Nature (UICN) (Figure 14) (International Union for 

Conservation of Nature (IUCN) 2021). Malgré tout, cinq espèces sont classées 

vulnérables (Figure 14) : la Roussette Paillée de Madagascar (Eidolon dupreanum), le 

Renard Volant de Madagascar (Pteropus rufus), la Roussette de Madagascar 

(Rousettus madagascariensis), le Triénope doré (Paratriaenops auritus), et la Sérotine 

de l’Isalo (Laephotis malagasyensis). Une espèce est classée comme quasi menacée : 

la Phyllorhine de Commerson (Macronycteris commersoni) ; et une autre a un statut 

de conservation non évalué : la Phyllorhine cryptide de Madagascar (Macronycteris 

cryptovalorona) (Figure 14). Ces espèces sont principalement menacées par les 

pressions anthropiques exercées sur l’environnement (e.g. perturbation des colonies, 

chasse) (Goodman 2011 ; International Union for Conservation of Nature (IUCN) 

2021). Enfin, huit espèces présentent des données insuffisantes pour établir leur statut 

de conservation (Figure 14) : l’Emballonure de Madagascar (Coleura kibomalandy), la 

Sérotine de Robert (Laephotis robertsi), la Pipistrelle de Racey (Pipistrellus raceyi), la 

Scotophile de La Réunion (Scotophilus cf. borbonicus), la Scotophile de l’ouest de 

Madagascar (Scotophilus tandrefana), le Minioptère de Griffiths (Miniopterus griffithsi), 

le Minioptère de Griveaud (Miniopterus griveaudi), et le Minioptère de Peterson 

(Miniopterus petersoni). Parmi ces espèces, nombreuses ont été nouvellement 

décrites, rendant difficile l’évaluation du risque d’extinction (Goodman 2011). 

Madagascar est l’île qui comporte la plus grande richesse spécifique du SOOI, bien 

que la diversité spécifique dans la partie est de l’île soit plus faible que dans la partie 

ouest (Goodman et al. 2011 ; Cardiff et Jenkins 2016). Par comparaison, la richesse 
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spécifique en chauves-souris abritée à Madagascar est équivalente à celle de 

l’ensemble du continent Européen (Cardiff and Jenkins, 2016). 

I.3.1.2) Archipel des Comores  

L’archipel des Comores, d’origine volcanique, est constitué des îles de Grande 

Comore, Anjouan, Mohéli et Mayotte (Figure 13). L’âge de ces îles varie entre 0,5 et 

10 millions d’années (Nougier et al. 1986). Ces quatre îles présentent des variations 

topologiques et climatiques importantes. Par exemple, sur Grande Comore, l’élévation 

géologique donne naissance à trois zones climatiques qui sont associées à différents 

patrons météorologiques et de végétation (Louette et al. 2004 ; Goodman et al. 2010). 

Au total, dix espèces de chauves-souris, appartenant à cinq familles ont été décrites 

dans l’archipel avec un taux d’endémisme de 70% (Figure 15) : la Roussette de 

Livingston (Pteropus livingstonii), la Roussette des Seychelles (Pteropus 

seychellensis), la Roussette des Comores (Rousettus obliviosus), le Taphien de 

Maurice (Taphozous mauritianus), le Molosse de Grandidier (Chaerephon 

leucogaster), le Tadaride (Chaerephon pusillus), le Grand Molosse Malgache (Mops 

leucostigma), le Minioptère d’Aellen (Miniopterus aelleni), le Minioptère de Griveaud 

(Miniopterus griveaudi), et le Murin d’Anjouan (Myotis anjouanensis) (Goodman et al. 

2010). Au sein des quatre îles, des différences sont observées en termes de nombre 

de familles et d’espèces de chauves-souris. Anjouan est l’île qui abrite le plus grand 

nombre d’espèces, probablement dû à sa plus grande diversité écologique, son âge, 

ainsi que la présence de tunnels de lave pouvant abriter les chauves-souris (Figure 

15) (Goodman et al. 2010). Parmi l’ensemble des espèces décrites dans l’archipel, 

cinq sont considérées comme préoccupation mineure d’un point de vue de la 

conservation selon l’UICN : la Roussette des Seychelles, le Taphien de Maurice, le 

Molosse de Grandidier, le Grand Molosse Malgache, et le Minioptère d’Aellen (Figure 

15) (International Union for Conservation of Nature (IUCN), 2021). Néanmoins, deux 

espèces sont vulnérables : la Roussette des Comores et le Tadaride. Une espèce est 

en danger critique d’extinction : la Roussette de Livingston. Ces espèces souffrent 

principalement des pressions anthropiques (e.g. perturbation des colonies, chasse), 

mais également des changements environnementaux (e.g. déforestation, 

changements climatiques engendrant sécheresse et tempêtes) (Goodman et al. 2010 

; International Union for Conservation of Nature (IUCN) 2021). Enfin, deux espèces 



58 
 

présentent des données insuffisantes pour établir leur statut de conservation : le 

Minioptère de Griveaud, et le Murin d’Anjouan.  

 

 

Figure 15. Familles et espèces de chauves-souris décrites dans l’Archipel des Comores, statuts 
de conservation associés (Construit à partir de : O’Brien 2011). Les étoiles simples indiquent les 
espèces endémiques de l’Archipel des Comores, les étoiles doubles indiquent les espèces endémiques 
de Madagascar et de l’Archipel des Comores. Les lettres entre parenthèses indiquent le statut de 
conservation selon l’Union Internationale pour la Conservation de la Nature. CR: en danger critique ; 
DD : données insuffisantes ; LC : préoccupation mineure ; VU : vulnérable (International Union for 
Conservation of Nature (IUCN) 2021).  

I.3.1.3) Archipel des Seychelles  

L’archipel des Seychelles comptabilise au total 115 îles. Certaines sont d’origine 

continentale (granitique), comme Mahé ; et d’autres sont coralliennes, par exemple 

l’Île aux Oiseaux (« Bird Island »). Les îles d’origine continentale se sont séparées de 

l’Inde et de l’Afrique respectivement il y a 64 et 75 millions d’années (Warren et al. 

2005). Les îles coralliennes, elles, sont apparues beaucoup plus récemment. Les îles 

granitiques, plus vieilles abritent près de cinq types de végétation différents allant des 

mangroves côtières aux différents types de forêts (e.g. végétation du plateau côtier, 

forêt de plaine, forêt intermédiaire) (Biedinger et Fleischmann 2000). Certaines îles de 

l’archipel hébergent des chauves-souris (O’Brien 2011). Au total, près de six espèces 

appartenant à quatre familles ont été décrites au sein de l’archipel avec un taux 

d’endémisme supérieur à 50% : la Roussette d’Aldabra (Pteropus aldabrensis), la 

Roussette des Seychelles (Pteropus seychellensis), le Triénope (Paratriaenops 

pauliani), l’Emballonure des Seychelles (Coleura seychellensis), le Taphien de Maurice 
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(Taphozous mauritianus) et le Tadaride (Chaerephon pusillus) (Figure 16) (O’Brien 

2011). Parmi ces espèces, la Roussette des Seychelles et le Taphien de Maurice sont 

considérés comme préoccupation mineure d’un point de vue de la conservation 

(International Union for Conservation of Nature (IUCN) 2021). Le Tadaride est 

considéré vulnérable, l’Emballonure des Seychelles est en danger critique d’extinction, 

et la Roussette d’Aldabra est en danger d’extinction (International Union for 

Conservation of Nature (IUCN) 2021). Les menaces liées à l'introduction d'espèces 

invasives dans l’archipel, aux perturbations humaines, mais également aux 

changements climatiques (cyclones) pèsent sur ces espèces (International Union for 

Conservation of Nature (IUCN) 2021). 

 

Figure 16. Familles et espèces de chauves-souris décrites dans l'Archipel des Seychelles, et 
statuts de conservation associés (Construit à partir de : O’Brien 2011). Les étoiles indiquent les 
espèces endémiques. Les lettres entre parenthèses indiquent le statut de conservation selon l’Union 
Internationale pour la Conservation de la Nature. CR : en danger critique ; DD : données insuffisantes ; 
EN : en danger ; LC : préoccupation mineure ; VU : vulnérable (International Union for Conservation of 
Nature (IUCN) 2021).  

I.3.1.4) Archipel des Mascareignes  

 L’archipel des Mascareignes, constitué de l’Île Maurice, de l’Île Rodrigues et de 

La Réunion (Figure 13), est âgé d’entre deux et quinze millions d’années. Les trois îles 

présentent des biomes très diversifiés, et de forts taux d’endémisme, que ce soit pour 

la faune ou pour la flore (Thébaud et al. 2019). Par rapport aux autres îles, l’archipel 

comptabilise une plus faible diversité d’espèces de chauves-souris. Au total, cinq 

espèces réparties dans trois familles sont recensées sur l’ensemble des trois îles, avec 
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près de 80% d’endémisme à l’échelle de l’archipel : la Roussette Noire (Pteropus 

niger), la Roussette de Rodrigues (Pteropus rodricensis), le Taphien de Maurice 

(Taphozous mauritianus), le Petit Molosse de La Réunion (Mormopterus 

francoismoutoui), et le Petit Molosse de Maurice (Mormopterus acetabulosus) (Figure 

17) (O’Brien 2011). La Roussette Noire a disparu de La Réunion entre 1772 et 1801 

probablement en raison des pressions anthropiques engendrant déforestation ainsi 

que surexploitation de l’espèce (Cheke et Dahl 1981 ; Nyhagen et al. 2005 ; Cheke et 

Hume 2008 ; Jenkins et al. 2008 ; Caceres 2010). Suite à sa disparition, des 

observations ponctuelles d’individus morts ou volants isolés provenant probablement 

de Maurice, emportés par les vents cycloniques, ont été faites (e.g. de 2000 à 2007 

près d’une dizaine d’observations) (Caceres 2010). Depuis 2007, des individus 

formant de petits groupes (entre 5 et 10 chauves-souris), ont été régulièrement 

observés (Caceres 2010). À ce jour, une centaine d’individus a été recensé sur l’île 

(Fourasté, 2019). Néanmoins, l’origine de la recolonisation reste indéterminée, et 

pourrait être d’origine naturelle (portage d’individus par des vents cycloniques), ou 

d’origine anthropique (volontaire ou non) (Caceres 2010). À Maurice, la Roussette 

Noire, espèce frugivore, est accusée de provoquer des dégâts dans les vergers de l’île 

(Florens 2016 ; Oleksy et al. 2021). Des campagnes d’abattages massifs ont été 

entreprises par le gouvernement et ont contribué à réduire de moitié la population de 

cette espèce en moins de trois ans entre 2015 et 2018 (> 50000 individus tués) 

(Florens 2016 ; Vincenot et al. 2017 ; Kingston et al. 2017). Parmi les espèces de 

l’archipel, deux sont classées comme préoccupation mineure d’un point de vue de la 

conservation : le Petit Molosse de La Réunion et le Taphien de Maurice (International 

Union for Conservation of Nature (IUCN) 2021). Les trois autres espèces sont classées 

en danger d’extinction (International Union for Conservation of Nature (IUCN) 2021). 

Ces espèces sont fortement impactées par les activités anthropiques (urbanisation, 

tourisme, chasse), par l'introduction d'espèces invasives sur les territoires concernés, 

ainsi que par les changements climatiques (cyclones) (International Union for 

Conservation of Nature (IUCN) 2021). 

 



61 
 

 

Figure 17. Familles et espèces de chauves-souris décrites dans l'Archipel des Mascareignes, et 
statuts de conservation associés (Construit à partir de : O’Brien 2011). Les étoiles indiquent les 
espèces endémiques. Les lettres entre parenthèses indiquent le statut de conservation selon l’Union 
Internationale pour la Conservation de la Nature. EN : en danger ; LC : préoccupation mineure 
(International Union for Conservation of Nature (IUCN) 2021).  

I.3.2. Virus associés aux chauves-souris des îles du sud-ouest de l’océan Indien 

 Plusieurs études visant à décrire la diversité des agents infectieux associés aux 

chauves-souris, ainsi que leur histoire évolutive dans un contexte insulaire tropical, ont 

été réalisées au cours de la dernière décennie. Les données portant sur la détection 

des coronavirus, paramyxovirus et astrovirus au sein des chauves-souris de 

Madagascar, de l'Archipel des Comores, de l'Archipel des Seychelles, et de l'Archipel 

des Mascareignes, ont été synthétisés en annexe (Annexe 1). Par ailleurs, les 

connaissances relatives à la circulation de virus chez les mammifères de l’île de 

Madagascar ont été synthétisées dans un chapitre de la seconde édition de « The new 

natural history of Madagascar » (Hoarau et al. Sous presse).  

I.3.2.1) Madagascar 

 À Madagascar, la présence d’une grande diversité de coronavirus appartenant 

aux genres α- et β-coronavirus a été mise en évidence chez six espèces de chauves-

souris (Razanajatovo et al. 2015 ; Joffrin et al. 2020). Les α-coronavirus ont été 

détectés chez le Tadaride de Madagascar (Mormopterus jugularis), le Triénope 

Roussâtre (Triaenops menamena), et le Molosse de Midas (Mops midas) (Joffrin et al. 

2020). Les β-coronavirus ont été détectés chez le Renard Volant de Madagascar 

(Pteropus rufus), la Roussette Paillée de Madagascar (Eidolon dupreanum), et la 



62 
 

Roussette de Madagascar (Rousettus madagascariensis) (Razanajatovo et al. 2015 ; 

Joffrin et al. 2020). Un fort signal de co-évolution a été détecté suggérant une 

association entre familles de chauves-souris et coronavirus (Joffrin et al. 2020).  

La présence d’une grande diversité de paramyxovirus apparentés au genre 

Morbillivirus a également été mise en évidence (Wilkinson et al. 2012 ; Mélade et al. 

2016a). Les prévalences d’infection varient en fonction des études, des espèces, et 

des régions, avec une circulation plus marquée au sein des espèces insectivores 

(Mélade et al. 2016a). En plus des 16 espèces pour lesquelles des paramyxovirus ont 

été détectés par PCR, deux études ont rapporté la présence d’anticorps dirigés contre 

des paramyxovirus appartenant au genre Henipavirus, chez les trois espèces de 

chauves-souris frugivores, et ce, dans plusieurs régions de l’île (e.g. Ankarana, 

Marovoay, Moramanga). Notamment, des anticorps dirigés contre le virus Hendra, le 

virus Nipah, le virus Cedar, et le virus Tioman ont été détectés (Iehlé et al. 2007 ; Brook 

et al. 2019). Des variations saisonnières des séroprévalences au virus Nipah ont été 

mises en évidence, spécifiquement pour les femelles du Renard Volant (Pteropus 

rufus), et de la Roussette Paillée (Eidolon dupreanum), avec notamment une 

augmentation des taux de détection au cours de la gestation (Brook et al. 2019).  

Des astrovirus appartenant au genre des Mamastrovirus ont été détectés au 

sein d’échantillons prélevés dans les régions d’Ambohitantely et d’Anjohibe à 

Madagascar (Lebarbenchon et al. 2017). Au total, six espèces de chauves-souris se 

sont révélées positives : le Triénope Roussâtre (Triaenops menamena), le Minioptère 

de Griveaud (Miniopterus griveaudi), le Triénope de Trouessart (Paratriaenops 

furculus), le Murin de Madagascar (Myotis goudoti), le Minioptère de Glen (Miniopterus 

gleni), et la Roussette de Madagascar (Rousettus madagascariensis). Une grande 

diversité génétique et un faible degré d’association hôte-virus ont été relevés 

(Lebarbenchon et al. 2017).  

Une étude menée chez les espèces de chauves-souris frugivores de 

Madagascar a révélé la présence d’anticorps dirigés contre des filovirus (Filoviridae). 

Par exemple, des anticorps dirigés contre le Zaire ebolavirus (plus connu sous le nom 

de virus Ébola) ont été découvert dans des sérums de Renards Volant (Pteropus rufus) 

et de Roussettes de Madagascar (Rousettus madagascariensis), mais pas chez les 

Roussettes Paillées (Eidolon dupreanum) (Brook et al. 2019). Cette étude a mis en 

évidence une variation saisonnière marquée de la séroprévalence pour ce virus, tant 
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à l’échelle des individus que des populations. Chez les femelles de Renards Volants 

(Pteropus rufus), une plus grande détection d’anticorps a été rapportée au cours de la 

période de gestation, suivi d’une diminution après la parturition. Les auteurs de l’étude 

ont également suggéré l’existence d’une immunité maternelle (Brook et al. 2019).  

Enfin, deux études ont souligné la circulation de différents lyssavirus (famille 

des Rhabdoviridae) chez des chauves-souris capturées dans différentes régions de 

Madagascar (e.g. Antananarivo, Antsiranana, Mahajanga) (Reynes et al. 2011 ; 

Mélade et al. 2016b). Des anticorps dirigés contre le lyssavirus Européen de chauves-

souris 1 (« European bat lyssavirus 1 » : EBLV1) ont été détectés chez deux espèces : 

la Phyllorhine de Commerson (Macronycteris commersoni) et le Renard Volant de 

Madagascar (Pteropus rufus) (Reynes et al. 2011 ; Mélade et al. 2016b). Des anticorps 

dirigés contre le virus Duvenhage (DUUV) ont été détectés chez huit espèces : la 

Phyllorhine de Commerson (Macronycteris commersoni), le Minioptère du Nord de 

Madagascar (Miniopterus ambohitrensis), le Minioptère de Griveaud (Miniopterus 

griveaudi), le Molosse de Grandidier (Chaerephon leucogaster), le Tadaride de 

Madagascar (Mormopterus jugularis), le Molosse à grandes oreilles de Madagascar 

(Otomops madagascariensis), la Roussette de Madagascar (Rousettus 

madagascariensis) et le Renard Volant de Madagascar (Pteropus rufus) (Mélade et al. 

2016b). Des anticorps dirigés contre le virus Lagos de chauves-souris (« Lagos bat 

virus » : LBV) ont été détectés chez neuf espèces : le Minioptère de Griveaud 

(Miniopterus griveaudi), le Grand Molosse Malgache (Mops leucostigma), le Tadaride 

de Madagascar (Mormopterus jugularis), le Molosse à grandes oreilles de Madagascar 

(Otomops madagascariensis), la Roussette de Madagascar (Rousettus 

madagascariensis), le Renard Volant de Madagascar (Pteropus rufus), la Roussette 

Paillée de Madagascar (Eidolon dupreanum), le Triénope Roussâtre (Triaenops 

menamena), et le Murin de Madagascar (Myotis goudoti) (Reynes et al. 2011 ; Mélade 

et al. 2016b). Les séroprévalences varient significativement en fonction des espèces, 

des types de gîtes (grottes, gîtes synanthropiques, ou forêts) et des régions 

bioclimatiques de l’île (Mélade et al. 2016b). Bien que ces études sérologiques 

suggèrent la circulation de ces virus, la présence d’ARN viral n’a pas été détectée chez 

les chauves-souris (Reynes et al. 2011 ; Mélade et al. 2016b).  
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I.3.2.2) Archipel des Comores  

Dans l’archipel des Comores, une étude a mis en évidence la présence d’ARN 

de coronavirus appartenant au genre α-coronavirus dans des échantillons issus de 

Tadarides (Chaerephon sp. et Chaerephon pusillus) à Mayotte (Joffrin et al. 2020). Par 

ailleurs, des paramyxovirus appartenant au genre des Morbillivirus ont été détectés 

dans des échantillons de Minioptère de Griveaud (Miniopterus griveaudi) à Anjouan et 

Grande Comore, avec une mise en évidence de co-infection par deux paramyxovirus 

génétiquement distincts. Aucun des échantillons obtenus chez les Roussettes des 

Comores (Rousettus obliviosus) et les Tadarides (Chaerephon pusillus) capturés sur 

ces deux mêmes îles n’ont été testés positifs pour ces virus (Wilkinson et al. 2012). 

Une étude investiguant la présence d’astrovirus à Mayotte n’a pas détecté la présence 

d’ARN de ces virus parmi les échantillons de Roussettes des Seychelles (Pteropus 

seychellensis), ni de ceux de Tadarides (Chaerephon pusillus), potentiellement du fait 

d’un échantillonnage trop limité (Hoarau et al. 2018). Comme à Madagascar, une étude 

a mis en évidence une circulation de lyssavirus sur la base d’une détection d’anticorps 

dirigés contre les lyssavirus LBV et DUUV (Mélade et al. 2016b) à Anjouan, chez les 

Tadarides (Chaerephon pusillus) mais pas chez le Minioptère de Griveaud 

(Miniopterus griveaudi), et à Mayotte, chez le Molosse de Grandidier (Chaerephon 

leucogaster) et La Roussette des Seychelles (Pteropus seychellensis) (Mélade et al. 

2016b). 

I.3.2.3) Archipel des Seychelles  

Aux Seychelles, aucun des échantillons de Roussette des Seychelles 

(Rousettus seychellensis) prélevés sur Mahé, n’a été testé positif à la présence d’ARN 

de coronavirus (Joffrin et al. 2020). Par ailleurs, aucune étude n’a été publiée sur la 

recherche et la détection de paramyxovirus ou astrovirus chez les chauves-souris de 

cet archipel. En revanche, des anticorps dirigés contre les lyssavirus EBLV1, DUUV et 

LBV ont été mis en évidence chez la Roussette des Seychelles (Rousettus 

seychellensis) (Mélade et al. 2016b). 

I.3.2.4) Archipel des Mascareignes  

Sur l’île Maurice, aucun des échantillons de Petit Molosse (Mormopterus 

acetabulosus), de Roussette Noire (Pteropus niger), et de Taphien de Maurice 
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(Taphozous mauritianus), n’ont été testés positifs à la présence d’ARN de coronavirus 

(Joffrin et al. 2020), bien que ce résultat soit basé sur un échantillonnage limité. 

Cependant, des paramyxovirus apparentés au genre des Morbillivirus, ont été détectés 

chez le Petit Molosse (Mormopterus acetabulosus) (Wilkinson et al. 2012). De même, 

des anticorps dirigés contre les lyssavirus EBLV1, DUUV et LBV ont été détectés chez 

le Petit Molosse (Mormopterus acetabulosus) et la Roussette Noire (Pteropus niger) 

(Mélade et al. 2016b). Aucune investigation de la circulation de virus chez la Roussette 

de Rodrigues (Rousettus rodricensis) n’a été réalisée à ce jour.  

À La Réunion, un seul génotype de coronavirus appartenant au genre α-

coronavirus a été décrit chez le Petit Molosse (Mormopterus francoismoutoui) (Joffrin 

et al. 2020 ; 2022) (Annexe 2). Une étude longitudinale a rapporté des variations 

saisonnières marquées dans les dynamiques d’infection de ce virus au sein d’une 

colonie de maternité, et ce sur deux saisons de reproduction (Joffrin et al. 2022). 

L’étude a suggéré que les femelles gestantes et les juvéniles pouvaient être à l’origine 

des variations observées. Plusieurs génotypes de paramyxovirus apparentés au genre 

des Morbillivirus ont également été détectés chez cette même espèce et dans la même 

colonie (Dietrich et al. 2015b). Cette étude a aussi suggéré le rôle de la saisonnalité 

de la reproduction dans la transmission des paramyxovirus. Par ailleurs, de l’ARN 

d’astrovirus appartenant aux genres des Avastrovirus et Mamastrovirus a été détecté 

dans des échantillons environnementaux (guano) collectés à l’entrée d’une colonie de 

Petits Molosses de La Réunion, suggérant la circulation de ces virus chez cette espèce 

(Joffrin et al. 2021). Enfin, des anticorps dirigés contre les lyssavirus EBLV1, DUUV et 

LBV, ont été détectés chez cette même espèce (Mélade et al. 2016b). Aucune 

investigation n’a été réalisée à ce jour sur les deux autres espèces de chauves-souris 

de l’île. 

I.4. Objectifs des travaux de thèse 

L’investigation de la circulation de virus zoonotiques au sein des chauves-souris 

du sud-ouest de l’océan Indien a mis en exergue la diversité des virus présents dans 

la région. Certains d’entre eux appartiennent à des familles virales présentant un enjeu 

pour la santé humaine et animale. Cependant, les données acquises jusqu’à présent 

se limitent souvent à des études transversales, et se focalisant sur une unique famille 

virale. L’objectif général de cette thèse est d’approfondir les connaissances sur 
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l’épidémiologie de plusieurs familles virales dans les communautés de chauves-souris 

du SOOI, en se focalisant sur le rôle des co-infections et l’importance de la dynamique 

temporelle de la structure des populations.  

Dans le Chapitre I, nous nous sommes tout d’abord intéressés aux co-

infections. Après une synthèse de la littérature scientifique sur cette thématique, nous 

nous sommes focalisés spécifiquement sur la fréquence des co-infections entre 

coronavirus, paramyxovirus et astrovirus. Ainsi, une étude transversale a été réalisée 

sur près d’une trentaine d’espèces de chauves-souris de la région du SOOI. En raison 

de la forte prédominance des co-infections dans les populations naturelles d’animaux 

sauvages, et en raison du tropisme intestinal commun pour ces trois virus, nous avons 

fait l’hypothèse de l’existence de co-infections et d’interactions entre virus. Pour mener 

cette étude, nous nous sommes appuyés sur une bio-banque d’échantillons 

disponibles dans l’UMR PIMIT afin de détecter, par biologie moléculaire, la présence 

de ces virus. Les objectifs étaient de (i) réaliser une méta-analyse de la co-circulation 

des CoV-PMV-AstV, et (ii) de tester si des interactions pourraient exister entre les 

familles virales étudiées.  

Dans le Chapitre II, nous nous sommes focalisés sur les dynamiques 

temporelles de co-infection par ces trois virus, au sein d’une espèce de chauve-souris 

endémique de La Réunion, le Petit Molosse (Mormopterus francoismoutoui). Pour 

cela, notre étude a ciblé deux colonies de maternité dans lesquelles la structure de la 

population évolue de manière marquée au cours du temps. Ces deux colonies ont été 

suivies à une échelle de temps fine (toutes les deux à cinq semaines) sur quatre 

saisons de reproduction consécutives, correspondant à près de 70 sorties de terrain. 

En raison de la saisonnalité marquée de la reproduction chez cette espèce ainsi que 

des fortes variations dans la taille et la densité de population des deux colonies, nous 

avons fait l’hypothèse de l’existence de variations dans les prévalences d’excrétion 

virale en lien avec la démographie. Les objectifs étaient (i) de mettre en évidence des 

liens entre l’évolution de la dynamique démographique et les dynamiques d’infection, 

(ii) de comparer les patrons d’infection entre virus et entre colonies, et (iii) de tester la 

présence de co-infections et d’interactions entre virus. 

Dans le Chapitre III, nous nous sommes attachés à développer un modèle 

épidémiologique de la dynamique d’infection aux coronavirus chez le Petit Molosse de 

La Réunion. Pour cela, nous nous sommes appuyés sur des données 
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épidémiologiques et démographiques. La dynamique d’infection aux coronavirus chez 

le Petit Molosse est caractérisée par une variation significative des prévalences 

d’infection au cours de la saison de reproduction. Étant donné que des pics d’infection 

répétables entre saisons sont observés, nous avons fait l’hypothèse de l’existence d’un 

lien entre l’évolution de la structure de la population et la présence d’individus 

sensibles à ces moments précis. Les objectifs de cette partie étaient de (i) développer 

un modèle épidémiologique intégrant la structure démographique de la population, et 

(ii) de tester l’impact de l’évolution de la structure de la population (classe d’âge, 

présence d’individus sensibles) sur la dynamique d’infection.  

Une discussion générale clôture le manuscrit de thèse et se focalise sur les co-

infections virales chez les chauves-souris, la saisonnalité de l’infection et les 

changements d’hôtes. La conclusion porte notamment sur les risques d’émergences 

d’agents infectieux suite aux contacts entre Hommes et chauves-souris en lien avec 

la conservation des espèces. 
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II. Chapitre I  

Co-infections dans la faune 

sauvage : cas des chauves-souris 

du sud-ouest de l’océan Indien 
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II.1. Importance des co-infections dans l’épidémiologie des maladies 

infectieuses 

II.1.1 Définition et incidence  

Les co-infections (ou coinfections) sont définies par la présence simultanée au 

sein d’un même hôte d’au moins deux agents infectieux génétiquement différents (Cox 

2001). Il peut s’agir d’agents infectieux de groupes taxonomiques différents, par 

exemple une bactérie et un virus ; mais aussi d’agents infectieux de même groupe 

taxonomique possédant des différences dans leurs génomes, par exemple plusieurs 

génotypes d’un même virus. Ainsi, cette définition peut englober différents termes 

synonymes dans la littérature, tels que : infection multiple, infection concomitante, ou 

encore poly-infection (Rigaud et al. 2010). En conditions naturelles, les co-infections 

sont très communes (Petney et Andrews 1998 ; Cox 2001 ; Rigaud et al. 2010 ; 

Vaumourin et al. 2015). La majorité des organismes vivants sont concernés. Par 

exemple, chez l’Homme, entre 30 et 80% des infections recensées dans certaines 

populations humaines, correspondraient à des co-infections (Petney et Andrews 1998 

; Vaumourin et al. 2015). Chez les campagnols agrestes (Microtus agrestis), une étude 

sur la co-infection par quatre agents infectieux (le parasite Babesia microti, un 

poxvirus, et les bactéries Anaplasma phagocytophilum et Bartonella spp.) a pu mettre 

en évidence que la prévalence d’animaux co-infectés pouvait atteindre 79% (Telfer et 

al. 2010). Bien que la fréquence des co-infections ait été documentée dans plusieurs 

systèmes biologiques, les conséquences physiologiques et épidémiologiques restent 

souvent méconnues. 

II.1.2. Interactions entre agents infectieux  

 Les agents infectieux présents simultanément au sein d’un même hôte peuvent 

être assimilés par analogie à une communauté écologique, où chaque « espèce » 

interagit avec les autres (Pedersen et Fenton 2007). Ces interactions donnent 

naissance à un réseau plus ou moins complexe en fonction du nombre d’agents 

infectieux impliqués (Figure 18) (Telfer et al. 2010). Les interactions peuvent être 

directes, par exemple au travers de contacts physiques, ou indirectes par l’intervention 

de molécules de l’immunité ou de substances chimiques produites par les agents 

infectieux eux-mêmes (Pedersen et Fenton 2007 ; Bordes et Morand 2011). Les 

conséquences peuvent être positives (synergiques), lorsque la présence d’un agent 

infectieux facilite l’infection par les autres agents infectieux ; négatives (antagonistes) 
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lorsque la présence d’un agent infectieux inhibe l’infection et la réplication des autres 

agents infectieux ; ou neutres, lorsqu’il n’y a pas d’influence sur la présence des agents 

infectieux (Vaumourin et al. 2015). Chez les campagnols agrestes, la présence des 

quatre agents infectieux cités précédemment, est fortement conditionnée par un 

réseau d’interactions façonné par les présences ou absences des autres agents 

infectieux (Figure 18) (Telfer et al. 2010).  

 

Figure 18. Réseau d'interactions au sein d’une communauté composée de quatre agents 
infectieux chez des campagnols agrestes (Microtus agrestis) (adapté de Telfer et al. 2010). Les 
associations positives sont représentées par des flèches rouges et les négatives par des flèches bleues. 
L'intensité des interactions est proportionnelle à l’intensité des couleurs. 

II.1.3. Effets des co-infections sur les conditions physiologiques  

 Les infections multiples sont responsables d’un grand nombre de modifications 

concernant les conditions physiologiques des hôtes co-infectés. Ces effets découlent 

des interactions pouvant avoir lieu entre les agents infectieux (Vaumourin et al. 2015 ; 

Ezenwa 2016 ; Ezenwa et al. 2019 ; Graham et al. 2007). Les conséquences ne sont 

pas seulement la somme des effets que peuvent engendrer chacun des agents 

infectieux, mais le résultat d’une combinaison complexe d’effets connus et de 

nouveaux effets (Vaumourin et al. 2015 ; Alizon et al. 2013 ; Bordes et Morand 2011). 

Les co-infections peuvent avoir de effets délétères allant de symptômes aberrants pour 

une maladie donnée, à la mort précipitée de l’individu co-infecté (Vaumourin et al. 

2015). Par exemple, chez la souris (Mus musculus) la co-infection par des vers 

helminthes (Heligmosomoides polygyrus) et des bactéries respiratoires (Bordetella 

bronchiseptica) peut conduire à une augmentation de l’excrétion d’œufs de 

helminthes, de manière chronique, par rapport à une souris monoinfectée par les 
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helminthes (Lass et al. 2012). Chez le buffle d’Afrique (Syncerus caffer), les individus 

co-infectés par des nématodes (e.g. Haemonchus sp.) et la bactérie responsable de 

la tuberculose bovine (Mycobacterium bovis) meurent de manière précoce (Jolles et 

al. 2008).  

 A contrario, les co-infections peuvent avoir des conséquences positives pour 

l’hôte. Chez la rainette versicolore (Hyla versicolor), la co-infection entre helminthes 

(Echinoparyphium sp) et ranavirus engendre une diminution des charges virales par 

rapport aux individus mono-affectés par le virus (Wuerthner et al. 2017). Les co-

infections « forcées » peuvent également avoir des effets bénéfiques pour l’hôte. La 

phagothérapie, utilisation de bactériophages dirigés contre des bactéries spécifiques 

et s’appuyant sur les réactions antagonistes, est un traitement prometteur face à 

l’émergence de bactéries multi-résistantes aux antibiotiques (Reindel et Fiore 2017).  

 De manière plus générale, au-delà des conséquences sur les aspects 

physiologiques, les co-infections jouent un rôle clé dans les dynamiques infectieuses, 

au travers de leur action sur la sensibilité des hôtes, les probabilités d’infection et les 

taux de transmission (Vaumourin et al. 2015). Ainsi, les effets liés aux co-infections à 

l’échelle individuelle peuvent se répercuter à des échelles supérieures, comme au 

niveau populationnel et ou des communautés (Hellard et al. 2015) (Figure 19). 
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Figure 19. Différentes échelles d’interactions agent infectieux - agent infectieux (Hellard et al. 
2015). a) À l'échelle de l'hôte, les agents infectieux peuvent interagir directement ou indirectement au 
travers de la compétition pour les ressources ou des réponses immunitaires de l'hôte. b) À l'échelle des 
populations, la transmission des agents infectieux est le résultat de plusieurs étapes clés. c) À l'échelle 
des méta-populations ou des communautés, la présence de plusieurs agents infectieux peut affecter la 
probabilité de transmission d'un agent infectieux donné à d'autres sous-populations de la même espèce 
ou d'espèces différentes. 

II.1.4. Importance de l’investigation des co-infections en épidémiologie  

 Les facteurs environnementaux et biologiques ont un rôle clé dans les 

dynamiques d’infection spatio-temporelles. Par exemple, les comportements liés aux 

changements saisonniers (e.g. flux migratoires de plusieurs centaines d’individus), 

ainsi que les changements dans la structure des populations (e.g. introduction 

d’individus naïfs pour un agent infectieux au travers de naissances), affectent de 

manière significative les transmissions et dynamiques d’infection chez de nombreuses 

espèces animales (cf. chapitre suivant sur la saisonnalité de l’infection dans la faune 

sauvage) (Altizer et al. 2006). Comme décrit précédemment, les co-infections sont très 

communes dans les communautés et modifient profondément les dynamiques 

épidémiologiques. Néanmoins, elles restent peu investiguées en raison de la 

complexité des systèmes (grand nombre d’agents infectieux et interactions sous-

jacentes complexes) (Hellard et al. 2015). Bien que difficile à appréhender, il est 

nécessaire de prendre en compte cette diversité naturelle d’agents infectieux au sein 
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des hôtes et de caractériser les interactions entre agents. Dans un contexte 

d’émergence de maladies zoonotiques, une meilleure connaissance des interactions 

ayant lieu entre agents infectieux au sein des réservoirs sauvages, apporterait des 

informations essentielles à la compréhension des processus épidémiologiques 

impliqués dans la transmission (Daszak 2000 ; Jones et al. 2008).  

II.1.5. Approches pour étudier les co-infections 

Les approches par lesquelles les co-infections peuvent être étudiées dans la 

faune sauvage sont classiques. Les étapes principales résident dans la collecte des 

échantillons, la détection des agents infectieux, et enfin l’analyse et l’interprétation des 

résultats. La collecte d’échantillons peut se faire au travers d’études transversales ou 

d’études longitudinales (Vaumourin et al. 2015). Les études transversales fournissent 

des informations sur la co-occurrence des agents infectieux au moment de 

l'échantillonnage, tandis que les études longitudinales présentent l’avantage de fournir 

des informations plus détaillées sur la dynamique de l'infection au sein des individus 

et des communautés au fil du temps. À ce jour, la majorité des études ciblant la 

présence de co-infections dans la faune sauvage s’est restreinte à certains types 

d’échantillons (e.g. urine, fèces). De plus, ces derniers ont été analysés avec des tests 

ciblés (e.g. PCR ou test sérologique), limitant l’interprétation des résultats (Petney et 

Andrews 1998 ; Bordes et Morand 2011). Le développement et l’amélioration de 

nouvelles approches comme la métagénomique, le séquençage de nouvelle 

génération et la bio-informatique offrent l’opportunité de décrire simultanément un 

grand nombre de pathogènes sans a priori (Hellard et al. 2015 ; Belak et al. 2013 ; 

Razzauti et al. 2015) et ouvrent de nouvelles perspectives par rapport aux approches 

traditionnelles. Le développement de modèles mathématiques permet également 

d’étudier les interactions entre agents infectieux et leurs conséquences 

épidémiologiques (Pedersen et Fenton 2007 ; Ezenwa 2016 ; Ezenwa et al. 2019). 

Enfin, des approches expérimentales in vivo ou encore la mise en place de 

mésocosmes (i.e. écosystèmes artificiels) permettent également d’étudier les co-

infections en conditions contrôlées (Ezenwa 2016 ; Wuerthner et al. 2017).  

II.1.6. Résumé de l’étude (Article 1) 

 Dans l’article présenté ci-après, nous faisons une synthèse non-exhaustive de 

la littérature concernant l’étude des co-infections en épidémiologie des maladies 

infectieuses. Le parti pris était la rédaction d’une revue concise s’adressant à un public 
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large (avertis et non-avertis), et s’articulant autour d’un jeu de questions-réponses sur 

des faits significatifs. 

II.1.7. Article 1 : “Coinfection in wildlife: Focus on a neglected aspect of 

infectious disease epidemiology”  

 

2020, PLoS Pathogens, 16(9), e1008790. https://doi.org/10.1371/journal.ppat.1008790. 

  

https://doi.org/10.1371/journal.ppat.1008790
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II.2. Co-infections chez les chauves-souris du sud-ouest de l’océan 

Indien  

II.2.1. Résumé de l’étude (Article 2) 

Bien que les co-infections jouent un rôle majeur dans l’épidémiologie des agents 

infectieux (Pedersen et Fenton 2007 ; Hellard et al. 2015 ; Vaumourin et al. 2015 ; 

Hoarau et al. 2020), la majorité des études menées chez les chauves-souris s’est 

focalisée sur la recherche d’un agent infectieux à la fois, ou ne rapporte des co-

infections que de manière fortuite (Kaufman 2020). Les exemples de recherches 

multiples, ou d’approches sans a priori (e.g. séquençage de viromes) sont limités (e.g. 

Li et al. 2010 ; Donaldson et al. 2010 ; He et al. 2013 ; Wu et al. 2016). Peu 

d’informations sont disponibles concernant les patrons de co-infection, ainsi que les 

interactions pouvant potentiellement affecter les dynamiques de transmission chez ces 

mammifères (e.g. Rizzo et al. 2017 ; Seltmann et al. 2017 ; Peel et al. 2019 ; Kaufman 

2020).  

Dans l’étude présentée ci-après, nous nous sommes intéressés à la recherche 

simultanée de la présence de CoV, de PMV et d’AstV dans des échantillons provenant 

d’une trentaine d’espèces de chauves-souris de la région du SOOI, par des méthodes 

de biologie moléculaire ciblées (PCR ciblant le gène de la polymérase des virus). Pour 

ce faire, nous nous sommes focalisés sur des échantillons collectés à La Réunion, à 

Mayotte, à Madagascar, mais aussi au Mozambique, pays abritant également une 

grande diversité de chauves-souris (près de 70 espèces) (Figure 20) (Monadjem et al. 

2010). Les objectifs étaient de (i) décrire la présence de co-infections chez les 

chauves-souris de la région au travers d’une méta-analyse, et (ii) de tester si des 

interactions pourraient exister entre les trois familles virales.  
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La présence simultanée de CoV, PMV, et AstV a été testée au sein de 871 

échantillons provenant de 28 espèces de chauves-souris et appartenant à huit familles 

(Figure 20). Vingt-et-un échantillons étaient positifs à au moins deux des trois virus 

testés, soit une prévalence de co-infection globale de 2,4% ± 1,0%. Ces co-infections 

ont été détectées à Madagascar (1,7% ± 1,1%) et au Mozambique (5,0% ± 2,7%) avec 

une différence significative entre ces deux pays (χ2 = 7,0 ; ddl = 1 ; P < 0,01). Nous 

avons montré que certaines combinaisons de co-infections étaient plus fréquemment 

détectées que d’autres, notamment AstV-CoV (1,4% ± 0,8%) et AstV-PMV (1,1% ± 

0,7%) (χ2 = 11,3 ; ddl = 3 ; P < 0,05). De plus, nous avons pu mettre en exergue une 

association positive entre les AstV et PMV, suggérant que la présence de chacun de 

ces virus favoriserait l’infection par l’autre (χ2 = 4,6 ; ddl = 1 ; P < 0,05). À Madagascar, 

trois espèces sur les 18 testées se sont révélées positives pour des co-infections, sans 

différence significative entre espèces. Au Mozambique sur les huit espèces criblées, 

quatre ont été testées positives pour des co-infections, sans différence significative 

entre espèces. De manière intéressante, parmi les huit familles de chauves-souris 

Figure 20. Distribution géographique des échantillons inclus dans la méta-analyse. Les espèces 
échantillonnées pour chaque territoire sont référencées dans les encadrés. Le nombre 
d’échantillons est indiqué entre parenthèses. Carte créée à partir du logiciel libre QGIS version 
3.22.1 et annotée manuellement via le logiciel libre Inkscape version 1.1.2. 
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investiguées, notre étude révèle que les chauves-souris appartenant à la famille des 

Rhinonycteridae semblent être plus fréquemment co-infectées par les virus ciblés que 

les autres familles, et ce, à la fois à Madagascar et au Mozambique.  

 

II.2.2. Article 2 : “Investigation of astrovirus, coronavirus and paramyxovirus co-

infections in bats in the western Indian Ocean ”  

 

Virology Journal, 18, 205 (2021). https://doi.org/10.1186/s12985-021-01673-2 

 

 

 

 

 

 

 

  

https://doi.org/10.1186/s12985-021-01673-2
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III. Chapitre II  

Dynamique temporelle de co-

infections aux coronavirus, 

paramyxovirus et astrovirus chez le 

Petit Molosse de La Réunion  
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III.1. Saisonnalité et dynamique d’infection 

Les changements saisonniers (e.g. variations de températures, pluies) sont 

cycliques et prédictibles. Ils jouent un rôle majeur dans les dynamiques de populations 

et dans les dynamiques infectieuses. Ainsi, l’incidence de nombreux agents infectieux 

évolue de manière périodique (e.g. Dowell 2001 ; Altizer et al. 2006). Par exemple, 

dans les pays au climat tempéré, des pics d’infection par le virus responsable de la 

grippe apparaissent pendant les mois d’hiver (Tamerius et al. 2013) (Figure 21). Dans 

les régions tropicales, on peut retrouver une augmentation du nombre de cas de 

malaria après la saison des pluies, certainement en relation avec l’augmentation des 

vecteurs du genre Anopheles responsable de la transmission (Altizer et al. 2006 ; 

Caminade et al. 2014).  

 

Figure 21. Variation saisonnière de la prévalence d’infection aux virus influenza aux États-Unis 
parmi les individus testés par l'Organisation Mondiale de la Santé et par le Système national de 
surveillance des virus respiratoires et entériques (1994-2000) (Dowell 2001).  

De manière générale, les variations de l’incidence des agents infectieux sont 

liées à la modification des interactions hôtes-pathogènes en lien avec des 

changements biologiques et écologiques (Altizer et al. 2006). Les périodes favorables 

à la transmission d’agents infectieux au sein d’une population peuvent alors être à 

l’origine de l’émergence de ces pathogènes dans d’autres espèces, dont l’Homme. Par 

exemple, une étude rétrospective concernant des infections au virus Marburg indique 

que près de 80% des cas humains recensés sont causés par des transmissions 

ponctuelles depuis des chauves-souris (Amman et al. 2012). Ces événements auraient 

lieu principalement lors de périodes où les prévalences d’infection sont 

particulièrement élevées dans les colonies de chauves-souris (Amman et al. 2012), 
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soulignant un lien probable entre la dynamique de transmission virale chez l’hôte 

réservoir et les sauts d’espèces. 

Les changements saisonniers influencent les comportements sociaux de 

nombreux animaux. Ils modifient la fréquence des contacts et des rencontres entre 

individus. Par exemple, l’agrégation d’individus autour d’un point d’eau lors de la 

saison sèche, autour de ressources alimentaires durant les mois les plus propices, ou 

encore lors des périodes de reproduction, sont des moments critiques en terme de 

transmission d’agents infectieux, du fait de la promiscuité entre les individus ainsi que 

les fortes densités de populations (Altizer et al. 2006). Chez les phoques (Phoca 

vitulina), les épidémies de la maladie de Carré (causée par un PMV) sont associées 

aux périodes de rassemblement des individus sur les plages (Swinton et al. 1998 ; 

Altizer et al. 2006). Chez les moufettes (famille des Mephitidae), l’agrégation 

saisonnière des individus en hiver et au printemps pourrait être à l’origine de 

l’augmentation de l’incidence de la rage (Gremillion-Smith et Woolf 1988 ; Altizer et al. 

2006). 

La migration peut également affecter les dynamiques de transmission (Altizer 

et al. 2011). De nombreuses espèces animales entreprennent des déplacements 

saisonniers sur de longues distances, pour répondre aux changements 

environnementaux (naturels ou anthropiques) qui impactent la ressource alimentaire 

(Altizer et al. 2011 ; Dingle 2014). Pour certaines espèces, les besoins énergétiques 

liés à la migration et le stress physiologique engendré, peuvent compromettre 

l’immunité, ce qui augmente la sensibilité aux infections et renforce l’impact des 

maladies (Altizer et al. 2011). Par ailleurs, les déplacements de ces animaux sur de 

longues distances, ainsi que l’exposition à de nouveaux habitats, jouent également un 

rôle considérable dans la dispersion de certains agents infectieux (Altizer et al. 2011). 

Par exemple, les migrations saisonnières des canards dans l’hémisphère nord ont un 

rôle structurant sur la prévalence et la diversité des virus influenza (Bahl et al. 2013), 

et peuvent, ponctuellement, contribuer à la propagation de formes hautement 

pathogènes (Verhagen et al. 2015). 

La saisonnalité des comportements de reproduction affecte également les 

dynamiques d’interaction hôtes-pathogènes, en particulier pour les espèces grégaires. 

Au-delà des effets liés à l’agrégation des individus, cette période est propice aux 

transmissions d’agents infectieux pour plusieurs raisons (Altizer et al. 2006). Les 
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naissances, regroupées sur une courte période, génèrent l’apparition d’un nombre 

important de nouveaux hôtes immunologiquement naïfs, impactant l’immunité 

collective de la population (Altizer et al. 2006). Une étude menée chez des pinsons 

domestiques (Haemorhous mexicanus) a mis en évidence les liens entre la 

saisonnalité de la reproduction et des pics d’infection de la bactérie Mycoplasma 

gallisepticum responsable de conjonctivites chez ces oiseaux, en Amérique du nord 

(Hosseini et al. 2004). Les transmissions accrues de cette bactérie sont prédictibles. 

Elles ont lieu principalement en automne et en hiver, et sont liées à la présence 

importante de juvéniles dans la population suite à la reproduction ayant lieu en été 

(Altizer et al. 2004). Par ailleurs, le statut reproducteur des adultes dans les 

populations joue également un rôle déterminant dans les dynamiques infectieuses. 

Chez plusieurs espèces d’oiseaux, la période de reproduction est corrélée à de plus 

grandes charges parasitaires et à une baisse de la production d’anticorps ainsi que de 

l’immunité adaptative (e.g. Hillgarth et Wingfield 1997 ; Moreno et al. 2001). Les 

compromis entre les fonctions immunitaire et la reproduction expliquent par exemple 

que les femelles gestantes de nombreuses espèces de mammifères voient leur 

immunité baissée (Sheldon et Verhulst 1996 ; Klein 1999 ; Cattadori et al. 2005). Enfin, 

chez les mâles de nombreuses espèces, l’élévation des taux de testostérone durant 

les périodes d’accouplement est aussi reliée à une baisse de l’immunité, et par 

conséquent à une élévation de l’incidence de certains agents infectieux (Festa-

Bianchet 1989). 

III.2. Saisonnalité de la reproduction et dynamiques d’infection chez 

les chauves-souris 

 Les chauves-souris sont des espèces grégaires pouvant former des colonies 

composées de plusieurs milliers d’individus. Cette particularité participe à 

l’accroissement des risques de transmission et le maintien de la circulation des agents 

infectieux au sein de leurs colonies. Par ailleurs, la majorité des espèces de chauves-

souris (milieu tempéré et milieu tropical) met bas de manière synchronisée et 

saisonnière une à deux fois par an (Hood 1983). Plusieurs études ont mis en évidence 

les liens entre saisonnalité de la reproduction et dynamiques infectieuses au sein de 

ces mammifères. Par exemple, une étude menée chez le Grand Murin (Myotis myotis) 

en Europe a révélé une baisse de l’immunité adaptative chez les femelles gravides et 

une augmentation de l’infestation par des ectoparasites hématophages (Spinturnix 
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myoti) par rapport à des femelles non gravides vivant dans la même colonie (Christe 

et al. 2000). Par ailleurs, durant la lactation, la même étude a démontré un 

rétablissement de l’immunocompétence des femelles, et que cette dernière était 

positivement corrélée à la masse corporelle (Christe et al. 2000). Dans une autre 

colonie de Grands Murins, une étude a révélé l’amplification de la circulation 

d’astrovirus et de coronavirus lors de la formation de la colonie de maternité (Drexler 

et al. 2011), avec la présence de pics d’infection après la parturition, probablement 

due à l’introduction d’individus naïfs suite à la reproduction. Une étude longitudinale 

menée chez le Petit Renard Volant (Pteropus scapulatus), en Australie, a révélé que 

les femelles gravides et allaitantes présentaient un risque plus élevé d’être infectées 

par le virus Hendra (Plowright et al. 2008). Cette étude a également suggéré que ces 

patrons d’infection pourraient expliquer des cas de transmission à d’autres espèces, 

observés durant la période de reproduction de ces chauves-souris (Plowright et al. 

2008).  

III.2.1. Contexte de notre étude  

 À La Réunion, deux études menées antérieurement ont mis en évidence des 

variations dans les dynamiques temporelles d’infection aux CoV, PMV, et bactéries 

leptospires (Leptospira sp) dans une colonie de Petits Molosses (Mormopterus 

francoismoutoui), en lien avec la saisonnalité de sa reproduction (Dietrich et al. 2015b 

; Joffrin et al. 2022). Néanmoins, les informations portant sur la co-circulation de 

plusieurs agents infectieux au cours de saisons de reproduction successives sont 

inexistantes. De plus, l’investigation de ces dynamiques d’infection dans l’espace, 

entre plusieurs colonies, n’a pas été réalisée. Dans cette étude, nous nous sommes 

intéressés à la dynamique de transmission des CoV, PMV et AstV, au sein de deux 

colonies de maternité du Petit Molosse de La Réunion, et au cours de plusieurs 

saisons de reproduction consécutives. Nous faisons l’hypothèse de l’existence de 

variations marquées de la dynamique d’excrétion virale, en lien avec la structure de la 

population de chauves-souris, et ce, de façon répétée entre saisons. Des variations 

entre colonies pourraient néanmoins refléter un effet de la taille et de la densité des 

populations sur la dynamique de transmission virale. Par ailleurs, nous faisons 

l’hypothèse de l’existence d’interactions entre les trois virus en raison de leur tropisme 

commun (tropisme intestinal).  
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III.2.1.a) Le Petit Molosse de La Réunion 

Le Petit Molosse de La Réunion (Mormopterus francoismoutoui, famille : 

Molossidae) est l’espèce de chauve-souris la plus abondante sur l’île (Figure 22 (A)). 

Anciennement assimilée à l’espèce Mormopterus acetabulosus, considérée comme 

endémique des Mascareignes, des analyses morphométriques et génétiques ont 

permis de décrire le Petit Molosse comme espèce à part entière (Goodman et al. 

2008). Seul mammifère endémique de La Réunion, cette chauve-souris insectivore 

occupe des habitats variés. On la retrouve dans les milieux naturels tels que les 

grottes, les fissures dans les formations rocheuses, et les falaises. Cette espèce a 

également colonisé les milieux anthropisés, dans les constructions humaines tels que 

les bâtiments (greniers, faux plafonds) ou encore les ponts, offrant des opportunités 

de rencontres fréquentes avec l’Homme. En terme de conservation, cette espèce est 

classée en préoccupation mineure par l’UICN (International Union for Conservation of 

Nature (IUCN) 2021) mais est néanmoins listée comme espèce protégée par arrêté 

ministériel (1989). Le Petit Molosse a la particularité de former des colonies 

monospécifiques allant de quelques centaines à plusieurs dizaines de milliers 

d'individus (Moutou 1982 ; Goodman et al. 2008). La plus grande colonie connue à ce 

jour est une colonie de maternité située dans une grotte, sur la commune de Trois-

Bassins dans l’ouest de l’île. On y recense près de 50 000 individus adultes pendant 

la période de reproduction (Dietrich et al. 2015b). Bien qu’elle soit abondante sur l’île, 

la biologie de cette chauve-souris reste méconnue. Par ailleurs, plusieurs études ont 

mis en évidence la circulation d’agents infectieux au sein de cette espèce (cf. partie 

I.3.2.4) Archipel des Mascareignes dans l’Introduction générale).  
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Figure 22. Le Petit Molosse de La Réunion (Mormopterus francoismoutoui). (A) Image d’un 
individu (Photo de Marc LEMENAGER). (B) Son cycle de reproduction au sein de la grotte de Trois-
Bassins (Basé sur Dietrich et al. 2015b et Joffrin et al. 2022) 

III.2.1.b) Sites d’étude et échantillonnage  

La première colonie de maternité retenue pour cette étude est la colonie 

localisée à Trois-Bassins. Cette colonie est située en milieu naturel dans une grotte 

d’environ 30 m3 (Figure 23 (A)). Elle est occupée neuf mois durant l’année, d’octobre 

à juin (Dietrich et al. 2015b ; Joffrin et al. 2022). La saisonnalité de la reproduction 

dans cette colonie est très marquée (Figure 22 (B)) (Dietrich et al. 2015b). Le début 
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de la saison est accompagné d’un rassemblement massif de femelles gestantes. Puis, 

la parturition a lieu entre mi-décembre et mi-janvier (Dietrich et al. 2015b ; Joffrin et al. 

2022). Les femelles élèvent les jeunes pendant plusieurs semaines et quittent 

progressivement la colonie lorsque les nouveau-nés sont sevrés (Dietrich et al. 2015b 

; Joffrin et al. 2022). À partir du mois de mars, les juvéniles quittent à leur tour la 

colonie. La grotte reste alors inoccupée de juin à octobre, jusqu’à l’arrivée des femelles 

gestantes lors de la saison suivante (Joffrin et al. 2022). L’évolution de la dynamique 

démographique au sein de cette colonie est facilement observable. Les nouveau-nés, 

juvéniles et adultes se distinguent par la couleur ou l’absence de leurs pelages.  

La seconde colonie retenue est une autre colonie de maternité, localisée dans 

un bâtiment en bord de route (transformateur électrique), sur la commune de Sainte-

Marie (Figure 23 (B)). Cette colonie est, contrairement à la première, occupée toute 

l’année. La taille de sa population est moins importante et peut atteindre jusqu’à 1200 

individus. Néanmoins, malgré les différences avec la première colonie, la saisonnalité 

de la reproduction y est également très marquée et synchronisée. Chaque année, les 

premières naissances y sont observées à la même période que dans la colonie de 

Trois-Bassins. Ce site a été suivi pendant trois années consécutives.  

Une collecte d’échantillons n’impliquant pas de captures a été employée afin de 

limiter le dérangement au sein des colonies (Annexe 3). Des fèces fraîches excrétées 

par les chauves-souris ont été collectées toutes les deux à cinq semaines. La détection 

des ARN viraux dans échantillons a été réalisée à l’aide des tests PCR spécifiques 

(ciblant le gène de la polymérase).  
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Figure 23. Colonies de maternité de Petit Molosse sélectionnées pour l'étude. (A) Colonie située 
dans une grotte sur la commune de Trois-Bassins. (B) Colonie située dans un transformateur électrique 
sur la commune de Sainte-Marie. 

III.2.2. Résumé de l’étude (Article 3) 

Les objectifs de cette étude étaient de tester : (i) les liens existant entre 

l’évolution de la structure des populations et les dynamiques d’excrétion des CoV, PMV 

et AstV ; (ii) l’effet du type d’habitat sur les dynamiques d’infection ; et (iii) la présence 

de co-infections et d’interactions entre virus. Trois familles virales ont été criblées sur 

3422 échantillons collectés dans les deux colonies, au cours de 64 sorties de terrain 

correspondant à quatre saisons de reproduction consécutives. Les trois familles virales 

ont été détectées dans les deux colonies et durant toutes les saisons. Les prévalences 

globales d’infection étaient significativement différentes entre virus : 16,7% ± 1,3% 

pour les coronavirus, 6,5% ± 0,8% pour les paramyxovirus, et 1,7% ± 0,4% pour les 

astrovirus (χ2 = 526,7 ; ddl = 2 ; P < 0,01). Nous avons pu mettre en évidence des 

fluctuations significatives de prévalences d’infection en fonction des dates de collecte 

pour chaque virus (AstV : GLMM : χ2 = 5,70, P < 0,05 ; CoV : GLMM : χ2 = 975,29, P 

< 0,001 ; PMV : GLMM : χ2 = 97,69, P < 0,001). Aucune différence significative n’a été 

détectée entre saisons. Par ailleurs, nous n’avons pas détecté de variation des 

prévalences d’infection entre sites pour les AstV et les CoV, mais avons montré que 

le nombre d’échantillons positifs aux PMV était significativement plus élevé dans la 

colonie située à Sainte-Marie, probablement en raison des opportunités 

d’échantillonnage différentes entre les deux colonies (GLMM : χ2 = 5,10, P < 0,05). 

Globalement, nous avons mis en évidence que les patrons d’infection étaient fortement 
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similaires entre sites pour chaque famille virale et conservés entre les saisons, 

probablement en lien avec la saisonnalité de gestation et d’élevage des jeunes chez 

cette espèce. Par ailleurs, un total de 37 échantillons a été testé positif à plus d’un des 

trois virus investigués, représentant une prévalence globale de co-infection de 1,1% ± 

0,4%, sans différence significative entre sites, ni entre saisons. Seules des co-

infections bi-partites ont été détectées. Les co-infections impliquant CoV et PMV 

étaient plus souvent détectées que les autres, probablement du fait que leurs 

prévalences globales étaient plus élevées (χ2 = 22,19, ddl = 2, P<0,001). Enfin, aucune 

interaction n’a été détectée entre les trois familles virales de notre étude. 

Les résultats des travaux menés dans ce chapitre ont fait l’objet de la présentation de 

deux posters à des congrès internationaux au cours de cette thèse : « Island Biology 

2019 » et « Ecology and Evolution of Infectious Diseases 2021 » (Annexe 4 et Annexe 

5).  

 

III.2.3. Article 3 : “Bat virus on a tropical island: shedding dynamics and co-

infections in maternity colonies”  

 

En préparation  
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IV. Chapitre III  

Modélisation de la dynamique 

d’infection aux coronavirus dans 

une colonie de Petit Molosse de La 

Réunion  
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IV.1. La modélisation en épidémiologie 

Au cours des 50 dernières années, l’étude des maladies infectieuses a donné 

naissance à un domaine de recherche interdisciplinaire regroupant à la fois les 

mathématiques, l’épidémiologie, l’écologie, la biologie évolutive, l’immunologie, la 

sociologie ou encore la santé publique (Heesterbeek et al. 2015). L’étude des maladies 

infectieuses peut être scindée en trois grandes catégories : la recherche en laboratoire, 

la recherche sur le terrain, et enfin, la modélisation (Jeong et al. 2017). Les études au 

laboratoire et sur le terrain sont souvent confrontées à la complexité des systèmes, 

pouvant rendre difficile l’interprétation de certains résultats, voire l’appréhension de 

certains facteurs essentiels dans l’étude des dynamiques infectieuses. La modélisation 

se veut être un outil complémentaire permettant de s’affranchir de ces barrières. Ces 

dernières années, le nombre de publications utilisant des modèles mathématiques et 

publiées dans des revues scientifiques internationales a augmenté de manière 

significative (Figure 24). Elles ont joué un rôle majeur dans l’évaluation des risques et 

l’élaboration de réponses face aux pathogènes émergents (e.g. Metcalf et Lessler 

2017), tel que nous le vivons actuellement avec la pandémie de COVID-19.  

 

Figure 24. Évolution de l'utilisation des modèles mathématiques dans la littérature en 
épidémiologie (1991-2004) (Keeling et Rohani 2011). 
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IV.1.1. Rôles de la modélisation 

Au travers du langage mathématique, la modélisation permet d’explorer des 

systèmes complexes en les simplifiant, pour en révéler les mécanismes (Jeong et al. 

2017). Notamment, elle peut avoir deux grands rôles : la compréhension et la 

prédiction. Elle permet d’extrapoler à partir soit d’un jeu de données connu soit des 

mécanismes sur différentes échelles (e.g. individu, population, métapopulation) 

(Keeling et Rohani 2011). Par exemple, les modèles permettent de prédire les 

dynamiques infectieuses à l’échelle de populations à partir de données obtenues au 

niveau individuel. Ils permettent aussi de faire des prédictions à long terme à partir 

d’observations précoces, ou de simuler l’impact de la vaccination sur la propagation 

d’un agent infectieux donné (Keeling et Rohani 2011). Par ailleurs, les modèles 

permettent (i) d’élucider les propriétés des agents infectieux émergents (Fraser et al. 

2009 ; Cauchemez et al. 2014 ; Metcalf et Lessler 2017), (ii) de mettre en exergue les 

principes généraux des émergences (Fraser et al. 2009 ; Metcalf et Lessler 2017), ou 

encore (iii) de comparer les mécanismes potentiels de propagation et de persistance 

(Cauchemez et al. 2016 ; Metcalf et Lessler 2017). La construction et les propriétés 

des modèles varient selon la finalité de l’étude. Les modèles prédictifs sont les plus 

communs. Ces derniers doivent intégrer la complexité des systèmes et se doivent 

d’être le plus précis possible (Keeling et Rohani 2011). Ainsi, ils font état des 

hétérogénéités au niveau des populations, et sont construits à partir de paramètres 

connus. Ils peuvent jouer un rôle important dans les stratégies de contrôle (Keeling et 

Rohani 2011). Ce type de modèle a par exemple été utilisé durant une épidémie de 

fièvre aphteuse, causée par des picornavirus, au Royaume-Uni en 2001. Ils ont permis 

de prédire l’impact positif de l’abattage ciblé des animaux, sur la réduction des pertes 

globales de bétail, et sur la résorption de l’épidémie (Keeling et al. 2001 ; Keeling et 

Rohani 2011). Les modèles destinés à comprendre la propagation des agents 

infectieux se focalisent eux sur l’impact de la modification de certains paramètres clés 

sur les dynamiques infectieuses. Leur construction se doit d’être simple pour faciliter 

les analyses. Dans ce type de modèles, il est possible d’isoler un à un les facteurs, de 

les faire varier, et d’enregistrer les réponses liées à ces variations (Keeling et Rohani 

2011). Ils permettent ainsi d’identifier des facteurs clés ou à négliger dans certains 

scenarios épidémiologiques, et peuvent être à la base de modèles plus complexes et 

prédictifs. Ces modèles sont par exemple utiles pour examiner les effets d’un nombre 

variable de partenaires sur la propagation d’une maladie sexuellement transmissible 
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(Keeling et Rohani 2011). Malgré les nombreux avantages que peut offrir la 

modélisation, il est cependant important de souligner que tous les modèles présentent 

des limites. En théorie, il est impossible de construire un modèle parfait. Des 

paramètres inconnus qui ne peuvent être intégrés dans les équations sont toujours 

présents. Toutefois, en prenant en compte les questions auxquelles doit répondre le 

modèle, ainsi que la balance entre l'exactitude, la transparence et la flexibilité, la 

modélisation peut se révéler être un outil pertinent.  

IV.1.2. Modèles en compartiments : principe de fonctionnement 

Les modèles en compartiments sont adaptés pour élucider les mécanismes 

sous-jacents aux transmissions. Ils peuvent être appliqués à des données de terrain 

recueillies lors d’études longitudinales, et permettent de tester de nombreuses 

hypothèses (Keeling et Rohani 2011). Dans ce type de modèles, les individus 

constituant une population fictive sont répartis dans différents compartiments 

homogènes qui reflètent les statuts possibles de ces individus par rapport à une 

maladie donnée. Par exemple, on peut considérer un compartiment comportant des 

individus « Sensibles » (abrégé en « S ») à l’agent infectieux, c’est-à-dire que ces 

individus ne l’ont jamais rencontré et n’ont pas de protection contre l’infection (e.g. 

immunité acquise). Il est possible également de générer un compartiment comportant 

des individus « Infectieux » (abrégé en « I »), ou encore un autre comprenant des 

individus « Rétablis » de l’infection (abrégé en « R »). Couramment, en fonction de la 

biologie de l’agent infectieux considéré, il est envisageable d’intégrer un nombre 

variable de compartiments (e.g. « Exposés », « Vaccinés », « Immunisés ») qui 

déterminera la structure du modèle. Des paramètres épidémiologiques permettent de 

quantifier la proportion d’individus passant d’un compartiment à un autre : ces 

paramètres régissent les mouvements ou flux d‘individus d’une catégorie 

immunologique à une autre, et sont dépendant de la biologie de l’agent infectieux. Par 

exemple, avec les compartiments « S », « I » et « R » décrits plus-haut, on pourrait 

établir un modèle en compartiment dans lequel deux paramètres épidémiologiques 

relient les trois compartiments : la contamination et la guérison (Figure 25). Ce modèle 

est adapté aux agents infectieux pour lesquels il n’y a pas de période d’incubation, et 

pour lesquels le développement d’une immunité spécifique empêche toute réinfection 

(Figure 25). En revanche, avec les mêmes compartiments, on pourrait également 

établir un modèle SIRS. Au sein de ce modèle, les individus présents dans le 
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compartiment « Rétablis », peuvent à nouveau intégrer le compartiment « Sensibles » 

suite à la perte de l’immunité acquise consécutive à l’exposition à l’agent infectieux 

(Figure 26).  

 

Figure 25. Diagramme de flux d'un modèle SIR. S = sensibles, I = infectieux, R = rétablis. 

 

Figure 26. Diagramme de flux d'un modèle SIRS. S= sensibles, I= infectieux, R= rétablis. Les 
individus rétablis peuvent redevenir sensibles suite à une perte d’immunité spécifique. 

Les modèles en compartiments permettent d’estimer le nombre d’individus 

présents dans chaque compartiment à un instant donné et de suivre les dynamiques 

infectieuses. Pour cela, chaque compartiment est codé par une équation différentielle 

prenant en compte les individus entrants et les individus sortants en fonction du temps. 

Ces équations sont régies par des paramètres clés, décrivant l’épidémiologie de 

l’agent infectieux, ou encore la biologie de l’hôte considéré (Keeling et Rohani 2011). 

Ces paramètres peuvent être mesurés sur le terrain ou en laboratoire, ou peuvent être 

estimés par des méthodes statistiques. Les équations peuvent, par exemple, intégrer 

le rythme auquel les individus sensibles à un agent infectieux s’infectent (i.e. taux de 

transmission) ou encore, intégrer les paramètres démographiques de la population, 

tels que les pics de naissances (qui implémentent la population de nouveaux individus 

sensibles), ou encore la mortalité naturelle (e.g. Peel et al. 2014). La finalité du modèle 

ainsi que les questions scientifiques sous-jacentes sont importantes pour déterminer 

le niveau de détails et les paramètres à intégrer. 
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IV.2. Modélisation des dynamiques infectieuses chez les chauves-

souris  

IV.2.1. Généralités  

La modélisation en épidémiologie a principalement été employée dans le cadre 

de l’étude des maladies infectieuses humaines. Depuis quelques années elle s’est 

transposée à l’étude des infections chez les animaux domestiques et sauvages. Les 

chauves-souris, réservoirs d’agents infectieux pouvant être responsables de maladies 

émergentes et hautement pathogènes chez l’Homme, font l’objet d’une grande 

attention (Calisher et al. 2006). La diversité des agents infectieux circulant chez ces 

mammifères est de mieux en mieux décrite. De même, de plus en plus d’études se 

penchent sur la compréhension des mécanismes régissant les dynamiques de 

transmission et d’infection au sein des communautés de chauves-souris (Olival et 

Hayman 2014 ; Plowright et al. 2016 ; Schountz et al. 2017). Néanmoins, les études 

de terrain présentent des limites liées à la complexité des systèmes naturels, et ces 

mécanismes restent mal caractérisés. Ainsi, l’emploi de modèles mécanistes en 

complément des investigations menées sur le terrain est de plus en plus fréquent afin 

d’explorer les dynamiques infectieuses chez les chauves-souris avec précision (Lloyd-

Smith et al. 2009 ; Lessler et Cummings 2016).  

IV.2.2. Modèles mécanistes chez les chauves-souris  

Les études portant sur la modélisation épidémiologique chez les chauves-souris 

se sont principalement focalisées sur des virus d’intérêt médical (Gentles et al. 2020). 

Dans une synthèse parue en 2020, Gentles et ses collaborateurs font état de près de 

25 publications, parues entre 2007 et 2020, et utilisant des modèles mécanistes pour 

l’étude des dynamiques infectieuses chez ces mammifères (Gentles et al. 2020). 

Parmi ces études, la majorité des modèles développés (92%) est originale, et utilisée 

pour un système unique chauves-souris – virus. Cependant, malgré la diversité des 

espèces de chauves-souris décrites dans le monde, seules quelques espèces ont été 

ciblées, principalement en milieu continental (Figure 27) (Gentles et al. 2020). Une 

grande partie des études recensées ont été conduites à l’échelle des populations, 

contre quelques-unes seulement à l’échelle de l’hôte (Gentles et al. 2020). Enfin, sur 

l’ensemble des études comportant de la modélisation (modèles mécanistes et autres), 

près de la moitié correspond à des modèles ajustés aux données de terrain (Amengual 

et al. 2007 ; Pons-Salort et al. 2014 ; Gentles et al. 2020). L’autre moitié comprend des 
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modèles théoriques ou des modèles comportant des paramètres estimés à partir de la 

littérature (Figure 27) (Gentles et al. 2020). En proportion, la majorité des modèles 

recensés (44%) traite des dynamiques de transmission des lyssavirus, viennent 

ensuite les modèles traitant des filovirus (28%), des paramyxovirus (20%), et enfin des 

coronavirus (8%) (Gentles et al. 2020). L’ensemble de ces modèles a apporté des 

éléments de compréhension importants sur les dynamiques infectieuses. Par exemple, 

pour les lyssavirus, et particulièrement pour le virus de la rage, trois études reposant 

sur des modèles théoriques à l’échelle de l’hôte ont mis en évidence que 

l’hétérogénéité des réponses immunitaires au niveau individuel pouvait favoriser le 

maintien du virus au niveau d’une population (Dimitrov et al. 2007 ; 2008 ; Dimitrov et 

King 2008 ; Gentles et al. 2020). Ces résultats ont été confortés par d’autres modèles 

investiguant les dynamiques infectieuses à l’échelle des populations (George et al. 

2011).  

 

Figure 27. Distribution géographique des études de modélisation épidémiologique de virus de 
chauves-souris (Adapté de Gentles et al. 2020). Les pays ou régions dans lesquelles les études ont 
été menées sont mis en valeur. L'échelle de couleurs employée indique le nombre d’articles publiés. 
Les diagrammes indiquent le type de modèle employé (théorique, simulé à l'aide de paramètres dérivés 
de données, ou explicitement ajusté aux données) pour chaque zone géographique. 

IV.2.3. Modèles associés aux coronavirus de chauves-souris  

Sur les 25 études mécanistes recensées par Gentles et collaborateurs, seules 

deux études se sont penchées sur les coronavirus associés aux chauves-souris. La 
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première étude a comparé plusieurs modèles en compartiments construits à partir de 

données de terrains de captures-marquages-recaptures, pour étudier la dynamique 

d’infection du Murin à Grandes Pattes (Myotis macropus) par un α-coronavirus, en 

Australie. Cette étude a mis en exergue que des infections transitoires et persistantes 

pourraient coexister au sein des populations, et permettrait d’expliquer les patrons 

d’infection observés sur le terrain (Jeong et al. 2017). La seconde étude a été publiée 

au début de la pandémie de COVID-19, alors que les autorités Chinoises évoquaient 

une potentielle émergence du SARS-CoV-2 depuis le marché de fruit de mer de 

Huanan. Elle visait à tester si une transmission entre chauves-souris et humains 

pouvait expliquer les données épidémiologiques (évolution du nombre de cas à 

Wuhan) (Chen et al. 2020). Les résultats issus des simulations et illustrant l’évolution 

du nombre de cas de la COVID-19 à Wuhan étaient semblables aux données, 

suggérant un potentiel changement d’hôte du virus, néanmoins sans conclusion 

définitive sur ce point. Par ailleurs, l’étude a permis d’estimer un taux de reproduction 

(R0) pour le virus. Aujourd’hui, bien que la diversité des coronavirus circulant chez les 

chauves-souris soit de mieux en mieux décrite (Chen et al. 2014 ; Anthony et al. 2017 

; Database of bat-associated viruses 2021), les études de terrain et les modèles visant 

à comprendre la circulation de ces virus dans leurs réservoirs sauvages restent très 

limités (Gentles et al. 2020). 

IV.3. Modélisation de la transmission des coronavirus chez le Petit 

Molosse de La Réunion 

IV.3.1. Contexte  

Les dynamiques d’infection par les coronavirus ont été décrites chez le Petit 

Molosse de La Réunion (Joffrin et al. 2022). La régularité des pics d’infections dans la 

colonie de maternité suggère un lien fort avec la saisonnalité de gestation et d’élevage 

des jeunes. Dans l’étude présentée ci-après, nous avons développé un modèle 

épidémiologique mécaniste en nous basant sur des données épidémiologiques 

d’excrétion virale (Joffrin et al. 2022) et sur la structure de la population de la colonie 

de maternité située dans la grotte dans la commune de Trois-Bassins (Dietrich et al. 

2015b ; Hoarau et al. En préparation). Les objectifs étaient de (i) développer un modèle 

épidémiologique intégrant fidèlement les caractéristiques démographiques de la 

population, et (ii) de tester l’effet de l’évolution de la structure de la population (classe 

d’âge, présence d’individus sensibles) sur la dynamique d’infection.  
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IV.3.2. Résumé de l’étude (Article 4) 

Nous avons établi un modèle mécaniste constitué de cinq compartiments : 

MSITR (« M » : « Immunité maternelle », « S » : « Sensible », « I » : « Infecté », 

« T » : « Excrétion transitoire des acides nucléiques du virus », et « R » : « Rétablis »), 

en nous appuyant sur les données épidémiologiques (Joffrin et al. 2022), des 

observations de terrain (sur la structure de la population), et les hypothèses avancées 

concernant la dynamique de transmission de ces CoV (e.g. présence d’une immunité 

maternelle). À ce modèle, nous avons appliqué un découpage en classes 

d’âge (nouveau-nés, juvéniles, adultes) et intégré des aspects démographiques (e.g. 

naissances, flux migratoires) afin de nous rapprocher au mieux de l’évolution de la 

structure de la colonie au cours de la saison. Nous avons défini des paramètres 

épidémiologiques et démographiques que nous avons pu approcher au cours de cette 

étude, et avons conduit des simulations à l’échelle d’une saison de gestation et 

d’élevage des jeunes. Nous avons pu montrer que notre modèle reproduisait la 

dynamique démographique de notre population. Par ailleurs, nous avons également 

pu recréer la dynamique de transmission des CoV, et avons pu retrouver la présence 

des pics infectieux aux mêmes temps que ceux mis en évidence au cours de l’étude 

précédemment publiée (Joffrin et al. 2022), et avec des amplitudes similaires. Nous 

avons ainsi pu illustrer l’efficacité des approches de modélisation dans le cadre de 

l’étude des dynamiques infectieuses, en dépit des manques de données reflétant la 

complexité des systèmes naturels.  

IV.3.3. Article 4 : « Highly predictable coronavirus shedding pulses in a tropical 

bat maternity colony » 

 

En préparation  
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La caractérisation de la diversité des agents infectieux circulant dans les 

populations d’animaux sauvages et la compréhension de leur épidémiologie sont des 

enjeux majeurs à l’aube de l’émergence de nouvelles zoonoses dans les populations 

humaines (e.g. Morse 1995 ; Jones et al. 2008 ; Morens et al. 2004). Les travaux 

menés au cours de cette thèse avaient pour objectif de caractériser l’effet de la 

diversité et de la structure des populations de chauves-souris sur les dynamiques de 

co-infections des coronavirus, paramyxovirus et astrovirus au sein de plusieurs 

espèces de la région du sud-ouest de l’océan Indien. Après une synthèse de la 

littérature sur les co-infections et leurs impacts sur l’épidémiologie des agents 

infectieux au sein de la faune sauvage (Article 1), cette thèse s’est organisée autour 

de trois axes de recherche. Dans un premier temps, nous avons investigué la 

cooccurrence des trois familles virales ainsi que l’existence de potentielles interactions 

entre ces virus, dans des échantillons provenant de près de la moitié des espèces de 

chauves-souris recensées dans la région (Article 2). Dans un second temps, nos 

travaux se sont focalisés sur une espèce endémique de l’île de La Réunion. Nous 

avons examiné la co-circulation des trois virus au sein du Petit Molosse, dans deux 

colonies de maternité, au cours d’une étude longitudinale sur quatre saisons de 

gestation et d’élevage. Ce travail visait à analyser les effets de la variation de la 

structure et de la taille de la population en lien avec la saisonnalité de reproduction, 

sur les dynamiques infectieuses (Article 3). Enfin, nous avons exploré l’effet de 

l’évolution de la structure de la population dans une colonie de maternité de Petits 

Molosses sur la dynamique d’infection aux coronavirus, au travers d’une approche de 

modélisation épidémiologique reposant sur un modèle construit à partir de données 

publiées, et d’observations de terrain (Article 4). 

Nos travaux ont mis en avant plusieurs résultats originaux. Tout d’abord, nous 

avons pu mettre en évidence, pour la première fois, l’existence de co-infections entre 

coronavirus, paramyxovirus et astrovirus, au sein de plusieurs espèces de chauves-

souris de la région, et de possibles interactions entre certains de ces virus. Par ailleurs, 

nous avons démontré l’existence d’une dynamique de circulation saisonnière 

marquée, répétable entre années et entre colonies de maternité, chez le Petit Molosse, 

avec des différences majeures pour chacun des virus étudiés. Enfin, nous avons 

construit et validé un modèle mécaniste permettant l’étude de la dynamique d’infection 

aux coronavirus chez le Petit Molosse.  
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V.1. Co-infections virales chez les chauves-souris 

Les études investiguant la présence de co-infections virales chez les chauves-

souris sont rares (Kaufman 2020). La majorité des co-infections rapportées à ce jour 

le sont de manière fortuite, ou provient d’investigations moléculaires ne recherchant 

pas spécifiquement des co-infections (Kaufman 2020). Parmi ces données, seulement 

un quart correspond à des co-infections impliquant des virus appartenant à des 

familles virales différentes (i.e. co-infection interfamiliales) (Kaufman 2020). Au cours 

de cette thèse, nous avons axé nos travaux sur la recherche systématique de co-

infections interfamiliales au sein de nos échantillons, et avons rapporté pour la 

première fois l’existence de co-infections entre coronavirus, paramyxovirus et 

astrovirus, au sein de chauves-souris de la région. Par ailleurs, près de 90% des co-

infections interfamiliales décrites dans la littérature sont des co-infections bipartites 

(Kaufman 2020). De manière intéressante, nous avons identifié des co-infections 

tripartites impliquant les trois familles virales chez des chauves-souris du Mozambique 

(Article 2), ce qui, à notre connaissance, n’avait jamais été documenté. Bien 

qu’anecdotique, ce résultat est marquant. Dans notre étude longitudinale conduite sur 

quatre saisons de reproduction, nous n’avons jamais détecté la présence de co-

infections simultanées par ces trois virus chez le Petit Molosse. Ces trois familles 

virales sont détectées communément chez les chauves-souris à l’échelle mondiale 

(cf. Introduction générale), et pourtant, la détection de co-infections impliquant les trois 

virus à la fois reste exceptionnelle. Cette tendance pourrait s’expliquer par des 

interactions négatives sous-jacentes entre ces virus, engendrant une exclusion virale. 

Malgré un très grand nombre de chauves-souris testées (n= 4293), les 

prévalences globales de co-infections rapportées dans nos travaux (Article 2 et Article 

3) étaient plus faibles que celles des études menées sur les mêmes virus en région 

continentale, chez d’autres espèces (e.g. Rizzo et al. 2017). Par ailleurs, nous avons 

pu détecter la présence de co-infections chez le Petit Molosse de La Réunion au cours 

de l’étude longitudinale (Article 3), mais pas dans la méta-analyse (Article 2). Ces 

résultats soulignent l’importance de conduire des études longitudinales dans le cadre 

de l’investigation de co-infections (Vaumourin et al. 2015) afin d’estimer les variations 

temporelles dans les dynamiques infectieuses, et d’observer des événements rares.  

Dans la continuité de ces travaux, des approches de séquençage de nouvelle 

génération (e.g. séquençage Illumina), pourraient être appliquées. Ces méthodes 
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permettent de détecter simultanément et sans a priori une plus grande diversité 

d’agents infectieux. Par exemple, une étude intégrant de la métagénomique et de la 

métatranscriptomique a pu identifier près de 15 familles virales au sein d’une dizaine 

d’espèces de chauves-souris insectivores et frugivores échantillonnées en Guinée 

(Hermida Lorenzo et al. 2021). Cette même étude a permis de décrire, pour la première 

fois, la présence de quatre familles virales (Carbovirus, hepacivirus, paramyxovirus, et 

pestivirus) au sein de quatre des espèces investiguées (la Phyllorhine de Jones : 

Hipposideros jonesi, la Phyllorhine de Noack : Hipposideros ruber, la Chauve-souris à 

queue libre Angolaise : Mops condylurus, et la Chauve-souris à grandes oreilles : 

Nycteris macrotis) (Hermida Lorenzo et al. 2021). Du fait du grand nombre 

d’échantillons collectés, les études longitudinales sont appropriées pour investiguer 

les co-infections. Il est envisageable, dans un premier temps, de mélanger les 

échantillons issus de mêmes dates d’échantillonnage pour décrire à l’aide des 

méthodes globales de génomique la diversité virale existante au cours du temps, à 

l’échelle de la population. Des méthodes de détection plus spécifiques (i.e. PCR) 

pourraient être appliquées dans un second temps, à l’échelle individuelle, afin de 

détecter les co-infections, après avoir mis en évidence les familles virales dominantes. 

Une étude menée en Allemagne a démontré que des approches de détection par PCR, 

par séquençage de virome, ou par isolement viral n’apportaient pas les mêmes 

résultats concernant la diversité virale contenue dans des mêmes échantillons (Kohl 

et al. 2021), soulignant ainsi l’importance d’approches combinées.  

Une description exhaustive de l’ensemble des agents infectieux présents au 

sein d’un hôte reste néanmoins un objectif ambitieux. Les « niches » dans lesquelles 

ces agents infectieux peuvent se trouver sont très variées (e.g. sang, tractus urinaire, 

tractus digestif, tractus respiratoire). Dans le cadre de notre étude longitudinale nous 

n’avons prélevé qu’un seul type d’échantillons, des fèces fraîches, et les trois familles 

virales recherchées ont un tropisme pour les voies gastro-intestinales. Il est indéniable 

qu’un échantillonnage basé sur d’autres types de prélèvements aurait apporté des 

résultats contrastés concernant la détection de ces virus et des co-infections. Par 

exemple, si nous avions effectué des prélèvements d’urine, seuls les PMV qui ont 

également un tropisme pour les voies urinaires auraient pu être détectés. Il est donc 

important de combiner les types de prélèvements à l’échelle des individus afin de 

multiplier les probabilités de détecter les co-infections (Dietrich et al. 2018).  
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L’ensemble des agents infectieux présents au sein d’un même hôte est connu 

pour former une « communauté » d’agents infectieux, dans laquelle chacun peut 

interagir avec les autres (Cox 2001 ; Vaumourin et al. 2015 ; Telfer et al. 2010). Ces 

interactions peuvent donner lieu à des modifications des conditions biologiques et de 

la valeur sélective des hôtes, mais également à des modifications des dynamiques 

infectieuses (Article 1). Dans l’Article 2 de cette thèse, nous avons pu détecter une 

association entre les AstV et les PMV, suggérant l’existence d’une interaction positive 

entre eux. Ainsi, la présence de l’un des virus pourrait favoriser la présence de l’autre 

virus. Néanmoins, nous n’avons détecté aucune interaction entre familles virales au 

cours de l’étude longitudinale (Article 3). Il est important de souligner que les systèmes 

naturels restent des systèmes complexes. Les approches exploratoires, employées 

classiquement pour analyser la co-occurrence des agents infectieux, ne peuvent 

conduire à des conclusions fermes concernant les interactions (Vaumourin et al. 

2015).  

Des expérimentations in vitro pourraient être réalisées afin d’étudier les 

interactions et les mécanismes moléculaires sous-jacents, entre virus, à l’échelle 

cellulaire. Une contrainte méthodologique réside cependant dans l’isolement préalable 

des virus. Des PMV issus de chauves-souris des Comores ont été isolés dans le passé 

(Wilkinson et al. 2012), mais représentent cependant une diversité limitée des PMV 

circulant dans les communautés des chauves-souris du SOOI. À ce jour, les CoV et 

AstV issus de la faune sauvage du SOOI n’ont pas pu être isolés. Pour effectuer ces 

isolements, il faudrait utiliser des lignées cellulaires adéquates, notamment des 

cellules Vero (lignée cellulaire issue de cellules épithéliales de rein de singe vert 

Africain, Chlorocebus sp.), communément employées en laboratoire pour l’isolement 

viral (Wilkinson et al. 2012 ; Ge et al. 2013). Il est aussi envisageable d’utiliser des 

lignées cellulaires immortalisées issues de chauves-souris, telles que la lignée Tb1Lu 

dérivée de cellules pulmonaires de Tadaride du Brésil, espèce proche du Petit Molosse 

(Tadarida brasiliensis, famille : Molossidae), ou encore de générer des lignées 

cellulaires primaires à partir de tissus de chauves-souris du SOOI (e.g. Eckerle et al. 

2014). Les souches virales permettraient de réaliser des infections expérimentales et 

explorer de possibles interactions in cellulo. Par exemple nous pourrions nous attendre 

à observer des effets sur la réplication virale : titres viraux plus faibles pour une 

interaction négative, ou plus élevés si l’interaction est positive (e.g. Zhou et al. 2015). 
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Des phénomènes de facilitation ou au contraire d’inhibition de l’infection sont aussi 

possibles. Ces tests in cellulo pourraient révéler des mécanismes moléculaires plus 

fins impliqués dans ces interactions, comme par exemple les voies immunitaires 

activées ou réprimées, en mesurant par exemple les variations dans la production de 

cytokines (e.g. Thanawongnuwech et al. 2001).  

Par ailleurs, nous pourrions également envisager d’employer des approches 

mécanistes pour appréhender les effets de la co-circulation des trois familles virales 

sur leurs épidémiologies respectives à l’échelle des populations de Petits Molosses. 

Nous avons pu illustrer au cours de cette thèse, que la modélisation mathématique est 

une approche pertinente pour s’affranchir des données manquantes et des difficultés 

émanant des études de terrain. Nous avons pu acquérir suffisamment de données 

épidémiologiques au cours de nos travaux pour établir un modèle original ciblant la co-

circulation des trois virus. Cette approche de modélisation nécessiterait néanmoins de 

formaliser les mécanismes sous-jacents aux interactions potentielles ayant lieu entre 

les trois agents infectieux (Arduin 2018 ; Rohani et al. 1998). Pour cela, les travaux 

fondamentaux menés en amont apporteraient les informations nécessaires pour 

retranscrire les interactions virus-virus dans un langage mathématique qui serait 

ensuite implémenté au modèle construit.  

Enfin, au cours de cette thèse, nous n’avons pas pu évaluer les effets des co-

infections par les trois familles virales, sur la biologie de leurs hôtes. Il serait intéressant 

de conduire des études de terrain impliquant des captures afin d’identifier l’âge, le 

statut reproducteur, ainsi que les conditions corporelles des individus (e.g. « body 

mass index »), afin de tester s’il existe des liens ou des effets des co-infections sur ces 

variables biologiques. Par ailleurs, il serait intéressant de considérer des approches 

expérimentales in vivo. Il existe de nombreux exemples d’espèces de chauves-souris 

qui sont maintenues au laboratoire ou en semi-captivité et qui permettent d’investiguer 

les effets des infections à l’échelle de l’individu (e.g. Renard volant noir : Pteropus 

alecto (Woon et al. 2020), Roussette d’Égypte : Rousettus aegyptiacus (Amman et al. 

2015 ; Paweska et al. 2016)). Par exemple, une étude menée chez la Petite Chauve-

Souris Brune (Myotis lucifugus) a pu mettre en évidence que la co-infection entre un 

coronavirus et Pseudogymnoascus destructans (un champignon responsable du 

syndrome du nez blanc chez les chauves-souris) induisait une plus forte excrétion 

d’ARN viral que dans le cadre d’une mono-infection (Davy et al. 2018). Néanmoins, le 
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statut de porteur souvent asymptomatique laisse présager des difficultés de mise en 

évidence des conséquences des co-infections et interactions virus-virus sur les 

physiologie des chauves-souris (Calisher et al. 2006). 

V.2. Saisonnalité de l’infection et changements d’hôtes 

Au cours de ces travaux nous avons pu suivre de manière précise les variations 

temporelles des prévalences d’infection chez le Petit Molosse, sur plusieurs années 

(Article 3). Nous avons mis en évidence des patrons propres à chacune des familles 

virales, en termes de prévalences d’infection et pour certaines une répétabilité d’une 

année à l’autre, et au sein de chaque site. Nous avons également pu relier les 

dynamiques observées à la saisonnalité de gestation et d’élevage des jeunes chez 

cette espèce, notamment l’implication des modifications de la structure des 

populations (i.e. âge, statut reproducteur) au cours de la saison. Cette saisonnalité 

marquée et très conservée suggère une possibilité de prédictibilité de la survenue des 

pics d’excrétion virale dans les colonies, a minima pour les coronavirus. Par ailleurs, 

les simulations conduites avec notre modèle épidémiologique (Article 4) se sont 

révélées fidèles aux dynamiques infectieuses attendues, validant l’emploi de cet outil 

pour appréhender les mécanismes de transmission virale, en dépit des informations 

manquantes sur la biologie de l’hôte et du virus. De plus, les résultats des simulations 

semblent également corroborer les hypothèses avancées concernant l’âge et le statut 

reproducteur des individus comme variables impliquées dans les pics d’infection 

recensés pour les CoV (Joffrin et al. 2022).  

Pour aller plus loin, nous pourrions envisager de développer d’avantage les 

approches de modélisation pour évaluer les liens entre saisonnalité de la reproduction 

et les dynamiques infectieuses des CoV. La gestation et l’élevage des jeunes semblent 

être un phénomène synchrone et prévisible d’une année à l’autre, chez le Petit 

Molosse. Néanmoins, il est possible que des perturbations environnementales 

viennent affecter la répétabilité du phénomène biologique. La Réunion est une île au 

climat subtropical caractérisé par une saison sèche et une saison pluvieuse (Ah-Peng 

et al. 2005). La parturition du Petit Molosse a lieu au cours de la saison des pluies qui 

correspond également à la saison cyclonique. Au cours de cette période, les conditions 

météorologiques sont parfois très défavorables, et pourraient affecter les 

comportements de recherche de nourriture, et indirectement impacter les conditions 

biologiques des mères et des petits. Par exemple, une étude menée aux États-Unis 
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en Oregon et à Washington a montré que les activités nocturnes des chauves-souris 

sont réduites lors des soirs de pluie (Erickson et West 2002). Une autre étude menée 

au Brésil a illustré que les précipitations favorisaient une activité irrégulière des 

chauves-souris, par rapport aux nuits sans précipitations (Appel et al. 2019). Par 

ailleurs, une étude menée sur la Chauve-souris à queue courte de Sowell (Carollia 

sowelli) au Costa Rica a mis en évidence une augmentation du métabolisme pendant 

le vol lorsque les chauves-souris étaient mouillées ou exposées à la pluie, suggérant 

que la pluie génère des contraintes énergétiques importantes à ces mammifères (Voigt 

et al. 2011). Ainsi, nous pourrions émettre l’hypothèse que de mauvaises conditions 

météorologiques pourraient indirectement impacter la survie au sein de la colonie, ou 

alors engendrer des perturbations dans les cycles de naissances. La présence de 

précipitations importantes au printemps en Allemagne est déjà connue pour réduire le 

succès de reproduction des femelles primipares du Murin de Natterer (Myotis nattereri) 

(Stapelfeldt et al. 2022). Ce type de perturbations, facilement mesurable sur le terrain, 

pourrait être traduit en langage mathématique et implémenté au modèle préalablement 

construit, à des fins de prédiction des modifications induites dans la dynamique 

d’infection des CoV. Cela permettrait par exemple de tester les effets de naissances 

moins synchronisées, de naissances décalées dans le temps, ou encore de 

naissances en plusieurs vagues, sur l’apparition du deuxième pic d’infection observé 

dans nos données. 

Il est également envisageable de développer une approche de modélisation 

pour appréhender les mécanismes de transmission des PMV détectés dans notre 

étude chez le Petit Molosse. Comme nous avons pu le montrer, la circulation des PMV 

est également marquée par une saisonnalité qui semble liée à la gestation et l’élevage 

des jeunes, comme suggéré dans une étude précédente (Dietrich et al. 2015b). Nous 

pourrions adopter une approche similaire à celle conduite pour les CoV et développer 

un modèle propre à ces virus et à cette espèce. Moins d’une dizaine de modèles 

épidémiologiques ont exploré les dynamiques d’infection des PMV chez les chauves-

souris (Gentles et al. 2020). Cependant, l’ensemble de ces modèles s’est focalisé sur 

des Henipavirus et sur des chauves-souris frugivores (principalement du genre 

Pteropus) qui ont une écologie très différente des chauves-souris insectivores (Gentles 

et al. 2020). Il serait alors pertinent d’apporter des connaissances nouvelles sur des 

PMV appartenant à des genres différents, qui ont un potentiel de transmission à 



168 
 

d’autres hôtes vertébrés, mais également d’investiguer les mécanismes de 

transmission au sein de chauves-souris insectivores en milieu tropical (Wilkinson et al. 

2014 ; Dietrich et al. 2015b).  

 Enfin, les variations dans les dynamiques infectieuses, et notamment 

l’apparition de pics épidémiques, sont des phases propices à la transmission des 

agents infectieux zoonotiques entre espèces vertébrées (Plowright et al. 2016). Au 

cours de cette thèse nous avons mis en évidence l’existence de pics d’infection dans 

les dynamiques de transmission des CoV et PMV. Nous pourrions nous interroger sur 

les risques d’observer au cours de ces périodes, une transmission virale vers d’autres 

espèces. À l’échelle de la région et à La Réunion, des études antérieures ont déjà pu 

démontrer que les PMV du genre Morbillivirus étaient transmis entre chauves-souris 

et petits mammifères terrestres (rongeurs, musaraignes, et tenrecs) (Wilkinson et al. 

2014 ; Dietrich et al. 2015b). Par ailleurs, les CoV sont connus comme ayant un fort 

potentiel de transmission inter-espèces (Chan et al. 2013). De plus, dans une étude 

que nous avons publié récemment (Annexe 6) nous avons également suggéré la 

possibilité que des AstV puissent être partagés entre le Petit Molosse et des espèces 

mammifères (e.g. rongeurs, chiens), et de manière plus surprenante entre le Petit 

Molosse et des espèces aviaires, des reptiles, et amphibiens (Joffrin et al. 2021). Il 

serait pertinent de conduire des études visant à déterminer la fréquence et la diversité 

d’espèces impliquées dans ces changements d’hôtes. Dans le cadre des 

échantillonnages effectués sur le terrain au cours de cette thèse, nous avons pu à 

plusieurs reprises observer la présence d’animaux autour de la colonie de maternité 

située dans la grotte, tel que des bovins (Bos taurus), des chiens (Canis lupus 

familiaris), des rongeurs (rats : Rattus rattus), des reptiles (e.g. agame versicolore : 

Calotes versicolor), et diverses espèces aviaires (e.g. martin triste : Acridotheres 

tristis, moineau : Passer domesticus, tisserin : Ploceus cucullatus). Des captures et 

prélèvements biologiques pourraient être réalisés sur l’ensemble des espèces 

composant la communauté de vertébrés présente dans cet habitat, afin de rechercher 

la présence d’ARN viral et de mettre en évidence les potentiels changements d’hôtes. 

Comme évoqué précédemment, des approches de séquençage de viromes 

permettraient d’identifier une plus grande diversité d’agents infectieux.  

 Par ailleurs, il serait aussi pertinent d’explorer expérimentalement la capacité 

de ces virus à infecter différents hôtes, par le biais d’approches in vivo. Une fois 
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encore, un des prérequis serait d’avoir pu isoler en amont ces virus à partir des 

échantillons collectés sur le terrain. Des tests pourraient être menés sur des rongeurs 

tels que des rats et/ou souris afin de confirmer les résultats des études de terrain 

montrant des échanges de PMV et AstV entre les chauves-souris et ces petits 

mammifères (Wilkinson et al. 2014 ; Dietrich et al. 2015b ; Joffrin et al. 2021). Par 

ailleurs, ces tests permettraient également d’explorer les conséquences de l’infection 

par ces virus sur les fonctions biologiques et physiologiques de ces hôtes, voire sur 

leur capacité à être, elles aussi, des espèces réservoirs pour ces agents infectieux.  

Finalement, il serait intéressant d’investiguer les modes de transmission de ces 

agents infectieux entre les chauves-souris et les autres animaux vertébrés. Comme 

nous avons pu le présenter dans l’Introduction générale à cette thèse, la transmission 

des agents infectieux zoonotiques peut s’effectuer de différentes manières (Allocati et 

al. 2016 ; Joffrin et al. 2018). Une des hypothèses que nous pourrions avancer, au vu 

des résultats décrivant la présence d’acides nucléiques d’AstV et de CoV dans le 

guano présent en dessous de la colonie située dans la grotte (Joffrin et al. 2021 ; 

2022), est la possibilité d’une transmission indirecte entre les différents hôtes via 

l’environnement contaminé par des particules virales. Pour étayer cette hypothèse, il 

serait pertinent de démontrer que les acides nucléiques détectés dans le guano 

proviennent de particules virales infectieuses. Pour cela, nous pourrions tenter des 

isolements viraux à partir des échantillons de guano. Par ailleurs, au cours des 

échantillonnages sur le terrain nous avons également remarqué la présence d’une 

mare en contrebas de la grotte. Cette mare se situe sur le trajet des chauves-souris 

lorsqu’elles s’éveillent au crépuscule pour la recherche de nourriture. Il est commun 

que ces chauves-souris défèquent en vol à la sortie du gîte. Ces comportements 

pourraient contribuer au dépôt de matières fécales infectées dans l’eau. Ce point d’eau 

douce est probablement un lieu de rassemblement des différentes espèces vivant 

dans cet environnement lorsqu’elles ont besoin de s’hydrater. Nous pouvons donc 

supposer qu’il s’agit d’un point de contamination qui pourrait contribuer à la 

propagation virale et aux transmissions inter-espèces, d’autant plus que les virus 

étudiés dans cette thèse ont un tropisme pour les voies gastro-intestinales. Une étude 

a déjà soulevé la question du rôle des environnements aquatiques dans la 

transmission inter-espèces de coronavirus issus de chauves-souris et d’oiseaux 

(Wartecki et Rzymski 2020). Pour autant, ces questions restent partiellement 
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explorées, et peu d’études se sont intéressées à l’évaluation des capacités de 

persistance de virus dans les eaux (e.g. coronavirus : Wang et al. 2005 ; Casanova et 

al. 2009). Par ailleurs, les conditions expérimentales appliquées en laboratoire sont 

souvent très différentes des conditions naturelles (Wartecki et Rzymski 2020). En 

perspective, il serait donc intéressant de faire des prélèvements, analyses 

moléculaires, et tentatives d’isolement viraux sur les échantillons d’eau de cette mare, 

afin de confirmer ou d’infirmer ces hypothèses.  

V.3. Habitats, contacts avec les populations humaines, et risque 

d’émergence  

 Les chauves-souris du SOOI occupent des habitats très divers. Comme évoqué 

précédemment, elles peuvent établir des colonies dans des gîtes naturels (e.g. grottes, 

arbres, fissures), mais aussi en milieu anthropique (e.g. bâtiments, ponts). Dans le 

cadre de cette thèse, nous avons eu l’opportunité d’investiguer la présence des trois 

familles virales dans des échantillons issus de chauves-souris nichant dans différents 

habitats (Article 2 et Article 3). Nous avons pu mettre en évidence que les échantillons 

collectés chez les espèces vivant dans des grottes étaient plus souvent positifs à la 

présence des virus ciblés, seuls ou en co-infections, que ceux provenant de chauves-

souris vivant dans des arbres ou bâtiments (Article 2). Néanmoins, à l’échelle de La 

Réunion, notre étude longitudinale conduite en simultané dans un site naturel (grotte) 

et dans un site anthropique (bâtiment), n’a pas révélé de variation majeure dans les 

dynamiques d’excrétion virale entre les deux sites (Article 3), suggérant que la taille 

de la population et le type de gîte (naturel versus anthropique) ne soient pas impliqués 

dans les dynamiques de transmission dans ce contexte. Une autre étude, basée sur 

une méta-analyse rassemblant une base de données de 595 associations hôte-virus 

représentant 114 virus et 205 espèces de chauves-souris, a par ailleurs démontré qu’il 

n’y avait pas de différence de diversité virale entre des espèces vivant, ou non, dans 

des grottes (Willoughby et al. 2017). Chez les Tadarides du Brésil (Tadarida 

brasiliensis), une étude a illustré que le type d’habitat (naturel versus artificiel) ne 

semblait pas être un facteur déterminant dans les séroprévalences au virus de la rage 

(Turmelle et al. 2010).  

 À Madagascar, les Molossidae exploitent fréquemment des greniers, des ponts, 

ou encore des écoles (Goodman 2011). De plus, au cours des 100 dernières années, 

le développement de constructions sur l’île a fortement contribué à augmenter le 
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nombre de gîtes en milieu anthropique (Goodman 2011). Par ailleurs, sur cette même 

île, d’autres comportements amènent les populations à être en contact avec ces 

mammifères. Plusieurs grottes de l’île abritant des chauves-souris (e.g. dans la 

réserve naturelle d’Ankarana) sont connues pour être des lieux touristiques très visités. 

De plus, dans certaines régions, les chauves-souris frugivores sont chassées et 

consommées pour leur apport protéique. Bien qu’il soit difficile de quantifier l’impact 

de la chasse, on estime à près de 10 000 ou 15 000 le nombre de chauves-souris du 

genre Pteropus, chassées chaque année à des fins de consommation (Goodman 

2011). Ces contacts réguliers avec ces mammifères et ce type de comportements 

soulèvent des interrogations d’un point de vue sanitaire sur le risque potentiel de 

transmission de zoonoses. Par exemple, des contacts entre Hommes et chauves-

souris dans des grottes durant des phases accrues de circulation du virus Marburg ont 

été à l’origine de la transmission du virus à l’Homme en Ouganda (Amman et al. 2012). 

Par ailleurs, il a déjà été rapporté de manière ponctuelle que la consommation de 

viandes de brousse soit à l’origine de l’apparition d’épidémies au virus Ébola chez 

l’Homme (Leroy et al. 2005 ; 2009). À ce jour, à notre connaissance, aucune épidémie 

de maladie zoonotique impliquant des virus provenant de chauves-souris n’a été 

recensée dans la région. Néanmoins, la région du SOOI fait partie des zones à risque 

d’émergence en raison de la grande biodiversité qu’elle héberge (Allen et al. 2017), 

mais également des fortes pressions anthropiques subies (e.g. Murcia 1995 ; Allnutt 

et al. 2008 ; Gibson et al. 2013 ; Vieilledent et al. 2018). 

 Plusieurs études ont souligné la circulation potentielle (données provenant de 

tests sérologiques à faible spécificité) de virus zoonotiques d’intérêt médical dans le 

SOOI, et particulièrement à Madagascar. Par exemple, des anticorps dirigés contre le 

virus Ébola (Zaire ebolavirus) ont été détectées au sein des chauves-souris frugivores 

(Brook et al. 2019). Des variations saisonnières de séroprévalences probablement 

liées à la saisonnalité de la reproduction ont été mis en évidence aux échelles 

individuelle et populationnelle pour certaines espèces (Brook et al. 2019). 

Similairement, des études ont rapporté la circulation potentielle de paramyxovirus du 

genre Henipavirus sur cette île. Des anticorps dirigés contre plusieurs virus 

appartenant à ce genre, ont été identifiés au sein des chauves-souris frugivores (Iehlé 

et al. 2007 ; Brook et al. 2019). Là encore, des variations saisonnières de 

séroprévalences ont été enregistrées à l’échelle de l’hôte et des populations pour 
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certaines espèces, avec un lien fort avec la saisonnalité de la reproduction. 

Néanmoins, aucune trace moléculaire de ces virus n’a été détectée chez ces chauves-

souris jusqu’à présent. La circulation éventuelle de ces virus illustre la nécessité 

d’identifier la diversité virale présente chez les chauves-souris, et d’évaluer les risques 

de transmission, à l’Homme, mais aussi à d’autres espèces, notamment au cours des 

phases accrues de circulation dans les populations de chauves-souris. Le rôle clé des 

hôtes intermédiaires domestiques ou d’élevage (e.g. le porc dans l’émergence du virus 

Nipah) est par ailleurs souvent négligé dans les travaux visant à investiguer les risques 

d’émergence d’agents infectieux au sein des populations humaines, et devrait être pris 

en compte dans des études futures.  

 Il serait pertinent d’approfondir les études et de conduire des suivis impliquant 

des approches moléculaires pour confirmer ou infirmer la présence de virus d’intérêt 

médical, de caractériser leur diversité, et d’identifier leur origine. Dans ce contexte, 

Madagascar est un site approprié puisque caractérisé par une grande biodiversité qui 

subit de fortes pressions anthropiques, et au sein de laquelle plusieurs virus 

zoonotiques ont déjà été identifiés dans la faune (Hoarau et al. Sous presse). Il serait 

pertinent de conduire des investigations au sein des espèces de chauves-souris 

connues pour être régulièrement en contact avec les populations (e.g. espèces de la 

famille des Molossidae), et en ciblant les colonies présentes dans les constructions 

humaines, dans les lieux touristiques, ou encore connues pour être chassées. Des 

approches impliquant un séquençage sans a priori permettraient de décrire l’étendue 

de la diversité des virus circulant au sein de ces espèces à l’instant donné. Néanmoins, 

il serait également pertinent, à l’image des travaux que nous avons menés à La 

Réunion au cours de cette thèse, de mettre en place un suivi longitudinal à l’aide de 

criblages plus spécifiques des familles virales les plus répandues et/ou qui 

représentent une menace pour la santé humaine ou animale. Le suivi longitudinal 

permettrait de révéler les variations saisonnières dans les dynamiques de transmission 

des différents virus et identifier des périodes à risque de changement d’hôtes. En 

parallèle, il serait également intéressant de conduire des investigations en populations 

humaines à l’aide d’approches sérologiques afin de détecter des expositions passées 

mais non détectées. Plusieurs études récentes ont exploré la présence d’anticorps 

dirigés contre certains virus de chauves-souris dans les populations humaines à 

risque. Par exemple, une étude menée en Chine dans les provinces du Guangdong 
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(province où a émergé le SARS-CoV), du Yunnan, et de Guangxi, a recherché des 

anticorps anti-coronavirus chez 1497 habitants. Un total de 9 personnes (soit 0.6%) a 

été testé positif. Ces habitants présentaient des anticorps dirigés contre des virus 

apparentés aux SARS-CoV, coronavirus HKU10-CoV (un α-coronavirus de chauves-

souris) et d’autres CoV phylogénétiquement proches (Li et al. 2019), soulignant 

l’existence de transmissions ponctuelles de virus entre chauves-souris et Homme.  

V.4. Risques zoonotiques et conservation des chauves-souris 

Les chauves-souris sont des animaux particulièrement vulnérables. Elles sont 

sensibles aux changements environnementaux et aux impacts des activités humaines 

(Mickleburgh et al. 2002 ; Voigt et Kingston 2016). La perte ou la modification des 

habitats, la perturbation des colonies ou encore la surexploitation des espèces pour la 

consommation, représentent des menaces identifiées depuis maintenant près de 20 

ans (Mickleburgh et al. 2002). Récemment, de nouvelles menaces sont apparues. En 

effet, des mortalités massives liées au réchauffement climatique et aux vagues de forte 

chaleur (Welbergen et al. 2008), ou encore l’émergence de nouvelles maladies 

infectieuses (e.g. syndrome du nez blanc causé par Pseudogymnoascus destructans) 

(O’Shea et al. 2016 ; Voigt et Kingston 2016 ; Frick et al. 2020), ont été observées. 

Ces menaces soulignent l’importance de mener des actions pour la conservation de 

ces mammifères (Kunz et al. 2011; Russo et al. 2018). Parmi les 1400 espèces de 

chauves-souris décrites à ce jour, 1200 sont inscrites sur les listes de l’UICN (Frick et 

al. 2020). Parmi elles, 25% sont des espèces menacées et 15% présentent des 

données insuffisantes pour la détermination de leur statut de conservation (Frick et al. 

2020). Par ailleurs, près de 20% de l’ensemble des espèces décrites vivent en milieux 

insulaires (Conenna et al. 2017), où elles sont d’avantage menacées qu’en milieu 

continental (Jones et al. 2009 ; Conenna et al. 2017).  

Il convient de souligner que les chauves-souris sont depuis longtemps stigmatisées 

en raison de nombreux préjugés négatifs, alimentés par les mythes, légendes et 

folklores à travers le monde (Voigt et Kingston 2016 ; López-Baucells et al. 2018). 

Cette perception erronée autour de ces mammifères n’a fait que s’accroître au cours 

de ces dernières décennies. Le nombre d’études investiguant la circulation de virus 

zoonotiques chez les chauves-souris a considérablement augmenté, leur associant 

une image menaçante (López-Baucells et al. 2018). Ce phénomène s’est accompagné 

d’une augmentation de l’attention portée par les médias sur le sujet, ce qui a pu 



174 
 

alimenter des clichés déjà existants au sein des populations (Lunney et Moon 2011 ; 

López-Baucells et al. 2018). Pourtant, le risque sanitaire représenté par les chauves-

souris reste faible (Voigt et Kingston 2016 ; Anthony et al. 2017 ; López-Baucells et al. 

2018). En effet, bien que les chauves-souris soient des réservoirs d’une grande 

diversité de virus, cette dernière est attribuable à la grande diversité spécifique connue 

pour ces mammifères (Johnson et al. 2020 ; Mollentze et Streicker 2020). Il est 

important de souligner qu’un nombre croissant d’événements d’émergences est 

imputable aux activités humaines, notamment à l’empiétement de l’Homme sur les 

territoires naturels favorisant les filtres de rencontre (Buttke et al. 2015 ; Brierley et al. 

2016 ; Terraube et al. 2017 ; López-Baucells et al. 2018).  

Plusieurs exemples illustrent les conséquences de l‘appréhension humaine vis-à-

vis des chauves-souris. En Ouganda, en 2007, après l’émergence du virus Marburg 

dans la mine de Kitaka, plusieurs mineurs locaux ont tenté de détruire la colonie de 

Roussette d’Égypte (Rousettus aegyptiacus) présente dans les lieux, en obstruant la 

grotte pour empêcher la sortie des individus et leur alimentation durant plusieurs 

semaines (Amman et al. 2014). En Australie, l’identification des Renards Volant 

(Pteropus sp.) en tant que réservoirs naturels du virus Hendra a pu engendrer le 

massacre et le harcèlement de ces chauves-souris sur une large échelle dans le pays 

(Roberts et al. 2012).  

Dans le contexte pandémique actuel, les liens phylogénétiques établis entre le 

SARS-CoV-2 et des CoV détectés chez des chauves-souris du genre Rhinolopus sp. 

(e.g. RaTG13 , RmYN02) (Zhou et al. 2020 ; Temmam et al. 2021) ont aggravé la 

situation. De plus, de fausses informations ont largement circulé sur les réseaux 

sociaux, reliant l’émergence potentielle de SARS-CoV-2 à la consommation de soupe 

de chauves-souris (Franceinfo 2020), renforçant d’avantage l’association chauves-

souris – risques zoonotiques, ainsi que la peur et l’animosité déjà éprouvées à l’égard 

de ces mammifères (Rocha et al. 2021). En Australie, en Inde, ou encore au Pérou, 

des témoignages d’abatage de chauves-souris ont été recensés (Duràn 2020 ; Goyal 

2020 ; Lentini et al. 2020 ; Tsang 2020 ; Rocha et al. 2021), alors qu’ils ne permettent 

pas d’éliminer les risques pour les populations humaines. Dans certains cas, ces 

comportements peuvent même les renforcer puisqu’ils peuvent rapprocher les 

Hommes des chauves-souris, ou encore engendrer un stress physiologique qui affecte 

l’excrétion virale et facilite la transmission (Olival 2016).  
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Le défis à relever est donc d’informer les populations des risques sanitaires 

associés aux chauves-souris, tout en prenant en compte les conséquences négatives 

que cela pourrait engendrer sur leur conservation (Rocha et al. 2021). Ce problème 

complexe nécessite une approche transdisciplinaire afin d’élaborer des mesures et 

actions adéquates pour limiter les risques de transmission à l’Homme, tout en 

promouvant le rôle des chauves-souris pour leurs services écosystémiques (Rocha et 

al. 2021). Des travaux de recherche approfondis sur l’écologie et l’évolution des agents 

infectieux associés aux chauves-souris sont indispensables afin de caractériser les 

risques réels représentés par les chauves-souris et les virus qu’elles hébergent 

(Hayman et al. 2013 ; Brook et al. 2020 ; Rocha et al. 2021). Ces travaux devraient 

intégrer l’évaluation de la répartition des populations d’hôtes, les dynamiques de 

transmission, ou encore explorer les mécanismes immunitaires impliqués chez les 

chauves-souris lors des infections (Rocha et al. 2021). Il semble également nécessaire 

d’identifier les facteurs impliqués dans les épisodes d’émergence des agents infectieux 

de chauves-souris dans chacun des contextes investigués (e.g. empiétement de 

l’Homme sur les milieux naturels, collecte de guano, cohabitation Homme – chauves-

souris dans les gîtes synanthropiques) (Rocha et al. 2021). Par ailleurs, les dimensions 

liées à la perception des chauves-souris et à l’identification de conflits pouvant les 

opposer aux populations humaines (e.g. cultures de fruits, présence de gîtes de 

chauves-souris en milieu urbain) doivent être prises en compte. De même, les 

sensibilisations autour des services écosystémiques des chauves-souris, y compris en 

rapport avec la santé humaine (e.g. consommation de moustiques vecteurs de 

maladies par les chauves-souris), sont des éléments précieux à promouvoir.  

En conclusion, dans ce manuscrit nous avons pu illustrer que la région du SOOI 

présentait un cadre particulièrement propice à l’étude de la circulation des virus au 

sein des communautés de chauves-souris, en raison de l’histoire géologique singulière 

de cette région, de sa biodiversité, et des forts taux d’endémisme. Nos travaux ont pu 

consolider les connaissances déjà existantes concernant la diversité des virus 

circulant. Ils apportent des connaissances nouvelles sur la co-circulation de plusieurs 

familles virales à l’échelle de la région, l’existence d’interactions entre ces virus, tout 

en révélant la saisonnalité des infections en lien avec la biologie des hôtes. Plus 

encore, nous avons pu souligner que les territoires de la région subissaient de fortes 

pressions anthropiques et des modifications profondes de leurs habitats naturels (e.g. 
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Allnutt et al. 2008 ; Vieilledent et al. 2018), pouvant impacter la conservation des 

espèces. À l’instar des autres milieux insulaires (Jones et al. 2009 ; Conenna et al. 

2017), de nombreuses chauves-souris de la région sont menacées ou ont un statut de 

conservation non établi par l’UICN (cf. Introduction générale). En raison de la 

circulation potentielle d’agent infectieux d’intérêt médical (Iehlé et al. 2007 ; Brook et 

al. 2019), et de la présence de nombreux facteurs favorables au franchissement de la 

barrière d’espèces des pathogènes vers les populations humaines (e.g. chasse, 

consommation de viande de brousse), les perspectives de recherche évoquées dans 

cette discussion générale devraient être prises en considération. Une approche 

holistique en écologie de la santé d’identification des risques et de mise en place de 

mesures préventives pour la santé de l’Homme, la santé animale, et la santé 

environnementale devrait être encouragée. 
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Annexe 1. Détection des coronavirus, paramyxovirus et astrovirus chez les 
chauves-souris à Madagascar, aux Comores, aux Seychelles et dans les 
Mascareignes. 
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Virus Ile Famille Espèce N testés N positifs Prévalence globale (%) IC à 95% (%) Référence 

Miniopterus gleni 2 1 50 1.20 Lebarbenchon et al. 2017

Miniopterus griveaudi 26 15 57.7 1.47 Lebarbenchon et al. 2017

Otomops madagascariensis 6 0 0 0 Lebarbenchon et al. 2017

Mormopterus jugularis 40 0 0 0 Lebarbenchon et al. 2017

Pteropodidae Rousettus madagascariensis 41 2 4.9 0.43 Lebarbenchon et al. 2017

Paratriaenops furculus 31 11 35.5 1.16 Lebarbenchon et al. 2017

Triaenops menamena 13 8 61.5 1.50 Lebarbenchon et al. 2017

Myotis goudoti 14 3 21.4 0.90 Lebarbenchon et al. 2017

Pipistrellus hesperidus 5 0 0 0 Lebarbenchon et al. 2017

Hipposideridae Macronycteris commersoni 19 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Miniopterus gleni 16 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Miniopterus griveaudi 28 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Miniopterus mahafaliensis 8 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Miniopterus manavi 19 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Miniopterus sororculus 8 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Chaerephon atsinanana 29 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Chaerephon leucogaster 45 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Mops leucostigma 94 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Mops midas 21 4 19.0 0.9 Jofrin et al. 2020

Mormopterus jugularis 63 10 15.9 0.8 Jofrin et al. 2020

Otomops madagascariensis 18 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Eidolon dupreanum 96 1 1.0 0.2 Razanajatovo et al. 2015

Pteropus rufus 76 13 17.1 0.8 Razanajatovo et al. 2015

100 6 6 0.5 Razanajatovo et al. 2015

124 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Paratriaenops furculus 32 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Triaenops menamena 34 4 11.8 0.7 Jofrin et al. 2020

Laephotis malagasyensis 2 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Laephotis matroka 4 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Myotis goudoti 17 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Pipistrellus hesperidus 5 0 0 0 Jofrin et al. 2020

Coleura kibomalandy 6 2 33.3 1.1 Mélade et al. 2016

Paremballonura tiavato 3 0 0 0 Mélade et al. 2016

Hipposideridae Macronycteris commersoni 27 0 0 0 Mélade et al. 2016

Miniopterus aelleni 7 0 0 0 Mélade et al. 2016

Miniopterus cambohitrensis 19 1 5.3 0.4 Mélade et al. 2016

7 1 14.3 0.7 Wilkinson et al. 2012

22 4 18.2 0.8 Mélade et al. 2016

2 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

7 0 0 0 Mélade et al. 2016

Miniopterus griveaudi 116 18 15.5 0.8 Mélade et al. 2016

11 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

89 4 4.5 0.4 Mélade et al. 2016

Miniopterus majori 7 0 0 0 Mélade et al. 2016

1 1 100 0 Wilkinson et al. 2012

22 2 9.1 0.6 Mélade et al. 2016

Mormopterus jugularis 13 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

Otomops madagascariensis 8 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

20 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

34 0 0 0 Mélade et al. 2016

Chaerephon leucogaster 94 6 6.4 0.5 Mélade et al. 2016

Mops leucostigma 68 11 16.2 0.8 Mélade et al. 2016

mops midas 19 1 5.3 0.4 Mélade et al. 2016

Mormopterus jugularis 152 12 7.9 0.6 Mélade et al. 2016

Otomops madagascariensis 39 7 17.9 0.8 Mélade et al. 2016

Eidolon dupreanum 11 0 0 0 Mélade et al. 2016

Pteropus rufus 20 3 15 0.8 Mélade et al. 2016

Rousettus madagascariensis 49 0 0 0 Mélade et al. 2016

10 2 20 0.9 Wilkinson et al. 2012

42 21 50 1.4 Mélade et al. 2016

1 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

14 1 7.1 0.5 Mélade et al. 2016

Myotis goudoti 2 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

Pipistrellus raceyi 1 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

Neoromicia bemainty 2 0 0 0 Mélade et al. 2016

Myotis goudoti 48 5 10.4 0.6 Mélade et al. 2016

Laephotis malagasyensis 2 0 0 0 Mélade et al. 2016

Laephotis matroka 4 0 0 0 Mélade et al. 2016

Laephotis robertsi 1 0 0 0 Mélade et al. 2016

Pipistrellus hesperidus 19 1 5.3 0.4 Mélade et al. 2016

Pipistrellus raceyi 3 0 0 0 Mélade et al. 2016

Scotophilus marovaza 1 0 0 0 Mélade et al. 2016

Molossidae Chaerephon pusillus 58 0 0 0 Hoarau et al. 2018

Pteropodidae Pteropus seychellensis 21 0 0 0 Hoarau et al. 2018

Chaerephon sp. 4 1 25 0.4 Joffrin et al. 2020

Chaerephon pusillus 60 7 11.7 0.1 Joffrin et al. 2020

Pteropodidae Pteropus seychellensis 22 0 0 0.0 Joffrin et al. 2020

Miniopteridae Miniopterus griveaudi 20 3 15 0.2 Wilkinson et al. 2012

Molossidae Chaerephon pusillus 26 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

Pteropodidae Rousettus obliviosus 20 0 0 0 Wilkinson et al. 2012

Archipel des 

Seychelles
Coronavirus Pteropodidae Pteropus seychellensis

50 0 0 0
Joffrin et al. 2020

Astrovirus Reunion Molossidae Mormopterus francoismoutoui 380 27 7.1 0 Joffrin et al. 2021

Reunion Molossidae Mormopterus francoismoutoui 50 2 4.0 0 Joffrin et al. 2020 

Emballonuridae Taphozous mauritianus 2 0 0 0 Joffrin et al. 2020

Molossidae Mormopterus acetabulosus 6 0 0 0 Joffrin et al. 2020

Pteropodidae Pteropus niger 48 0 0 0 Joffrin et al. 2020

Reunion Molossidae Mormopterus francoismoutoui 561 180 32.1 0 Dietrich et al. 2015

Maurice Molossidae Mormopterus acetabulosus 55 1 1.8 0 Wilkinson et al. 2012

Coronavirus 

Miniopteridae

Molossidae

Rhinonycteridae

Vespertilionidae

Astrovirus 

Miniopteridae

Molossidae

Pteropodidae 

Rousettus madagascariensis 

Rhinonycteridae

Vespertilionidae

Emballonuridae

Miniopteridae

Molossidae

Pteropodidae

Rhinonycteridae

Molossidae

Miniopterus gleni 

Miniopterus griffithsi

Miniopterus mahafaliensis

Miniopterus sororculus 

Chaerephon atsinanana

Paratriaenops furculus 

Triaenops menamena

Verspertilionidae

Paramyxovirus 

Archipel des 

Mascareignes

Paramyxovirus 

Anjouan et 

Grande 

Comore 

Madagascar 

Archipel des 

Comores

Coronavirus 
Maurice

Paramyxovirus 

Astrovirus Mayotte 

Coronavirus Mayotte 
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Annexe 2. Joffrin L., Hoarau A.O.G., Lagadec E., Torrontegi O., Le Minter G., 
Dietrich M., Mavingui P. and Lebarbenchon C. Seasonality of coronavirus 
shedding in tropical bats. Royal Society Open Science 9 (2): 211600. 
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Annexe 3. Protocoles d'échantillonnage dans les deux colonies de maternité du 
Petit Molosse. En haut : échantillonnage sur feuilles de Benchguard © en 
dessous de la colonie de Trois-Bassins dans la grotte. En bas : Echantillonnage 
de la colonie de Sainte-Marie. (A) Transformateur électrique. (B) Installation du 

dispositif de collecte. (C) Collecte des échantillons. 
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Annexe 4. Hoarau A.O.G., Joffrin L., Dietrich M., Mavingui P., and Lebarbenchon 
C. Viral infection dynamics and diversity in two Reunion free-tailed bat colonies. 

Session poster à la conférence intertanionale “Island Biology 2019”. 
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Annexe 5. Hoarau A.O.G., Koster M., Le Minter G., Dietrich M., Mavingui P., and 
Lebarbenchon C. Viral coinfection dynamics in Reunion free-tailed bats 
(Mormopterus francoismoutoui). Session poster à la conference internationale 
“18th Ecology and Evolution of Infectious Diseases” (EEID 2021). 
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Annexe 6. Joffrin L., Hoarau A.O.G., Lagadec E., Köster M., Ramanantsalama 
R.V., Mavingui P., and Lebarbenchon C. 2021. Astrovirus in Reunion free-tailed 

bat (Mormopterus francoismoutoui). Viruses. 13 (8), 1524. 
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