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I Introduction 

I.1 Maladie infectieuse et transmission vectorielle 

I.1.1 Les maladies infectieuse dans l’histoire 

Une infection peut être définie par l’invasion d’un organisme par un organisme plus petit. C’est 

un phénomène très courant dans la nature. Toutes les espèces qu’elles soient animales ou végétales, 

et même les micro-organismes peuvent connaître des infections. Certaines sont bénignes, d’autres 

sont bénéfiques (microbiote, mitochondrie). Les plus préoccupantes sont celles qui sont au détriment 

de l’hôte. On parle alors de parasitisme et certains parasites sont responsables de pathogénie causant 

des symptômes chez leur hôte. On parle alors de maladie infectieuse. Les trois routes majeures de 

transmission pour un agent infectieux ou un agent pathogène sont le contact direct (inhalation, 

blessure, rapport sexuel, transmission in utero, transmission iatrogène c’est-à-dire lors d’un acte 

médical), le contact indirect (via la nourriture, un réservoir1 environnemental, ou un stade infectieux 

libre) ou par le biais d’un vecteur (morsure, piqûre ou transmission mécanique par un arthropode) 

(Antonovics et al., 2017).  

Les maladies infectieuses ont suivi l’homme tout au long de son histoire entrainant dans leur passage 

des millions de victimes. Dans l’antiquité, on retrouve des écrits décrivant des pestes supposées être 

la variole, la lèpre, le paludisme et la tuberculose (e. g. la Grèce antique en 430-426 av JC avec des 

suspicions de typhus, peste ou variole, ou l’Egypte en 1325 av-JC avec la peste bubonique) (Watts, 

1997; Retief and Cilliers, 1998) Au 14 siècle, la peste noire est une pandémie qui affecte l’Eurasie et 

l’Afrique du Nord, elle tue entre 30 et 50 % des Européens entre 1347 et 1351 (Cohn, 2002; DeWitte, 

2010). On peut également citer les trois épidémies d’influenza en 1918-20, 1957-58 et 1968-70, 

notamment celle de 1918-20 surnommée la fièvre espagnole qui a commencé aux Etats-unis et qui 

s’est propagée en Europe, Afrique du Nord , Inde, Chine et Asie en engendrant 20 à 100 millions de 

morts sur son passage (Glezen, 1996; Nguyen-Van-Tam and Hampson, 2003; Murray et al., 2006).  

Au même siècle, la découverte des antibiotiques, l’usage répandu des vaccins et des insecticides 

couplés à de meilleures pratiques hygiéniques et d’assainissement ont grandement contribué à 

l’élimination ou à la diminution de la majorité de ces maladies dans certains territoires (Hinman, 1998). 

Si bien que pendant la majeure partie du 20e siècle, l’optimisme était de mise. D’ailleurs, en 1969, le 

chirurgien général William H. Stewart a déclaré au congrès des Etats-Unis qu’il était temps de “fermer 

le livre sur les maladies infectieuses”. Cet optimisme a très vite été bousculé par la série d’épidémies 

qui a suivi avec des infections nouvelles, ré-émergentes et/ou résistantes aux antimicrobiens tel que 

le virus de l’immunodéficience acquise (VIH), les streptocoques et les encéphalopathies spongiformes 

bovines, le chikungunya, ou la dengue. L’optimisme est aussi retombé sur le front du contrôle des 

maladies à transmission vectorielle avec le développement des résistances aux insecticides limitant les 

campagnes de lutte, empêchant l’éradication souhaitée et affichée par les instances internationales 

(OMS).  

Aujourd’hui, les maladies infectieuses représentent toujours un enjeu majeur. Dans toutes les régions 

du monde, elles impactent la santé des populations humaines, animales et végétales. Les changements 
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climatiques et les transformations anthropiques entraînent l’émergence de nouveaux agents 

pathogènes ou la propagation d’agents pathogènes installés vers de nouvelles zones géographiques 

(Jones et al., 2008). Les maladies à transmission vectorielle, notamment, sont les plus sensibles à ces 

phénomènes et représentent une préoccupation majeure pour la santé et l’économie globale. Ces 

maladies à transmission vectorielle ont augmenté de manière significative avec le temps et 

représentent un fardeau économique et sanitaire globale. Leur émergence/réémergence est associée 

à des facteurs socio-économiques, environnementaux et écologiques (Stephens et al., 1998; 

Lederberg, 2000; Morens et al., 2004). 

I.1.1 La transmission vectorielle ou la triade hôte vecteur pathogène et 

l’environnement 

 Selon l’Organisation Mondiale de la Santé (OMS), en 2017 les maladies à transmission 

vectorielle représentaient 17 % des maladies infectieuses connues et causaient plus de 700 000 décès 

annuellement. Les maladies à transmission vectorielle, par les effets conjoints du changement 

climatique, de modifications dans l’utilisation des sols et des déplacements des populations, menacent 

aujourd’hui plus de 80 % de la population mondiale avec une plus forte incidence sur les populations 

les plus pauvre des zones tropicales et subtropicales (Golding et al., 2015).  

Par exemple, le paludisme figure parmi les maladies à transmission vectorielles les plus meurtrières 

avec 241 millions de cas dans le monde, dont 627 000 morts, en 2020. La maladie est causée par un 

plasmodium transmis par des moustiques du genre Anopheles. Le paludisme est présent dans 97 pays, 

exposant ainsi des milliards de personnes, avec une majorité de décès ayant lieu en Afrique sub-

saharienne(“World malaria report 2021,” n.d.). La corne de l’Afrique comprenant Djibouti, l’Erythrée, 

l’Ethiopie et la Somalie est classifiée comme une zone endémique du paludisme. Cette région connaît 

actuellement un changement majeur avec l’installation d’une espèce d’origine orientale (pays d’Asie 

du Sud-Est, du sous-continent indien et du Moyen-Orient). Depuis qu’An. stephensi a été signalé à 

Djibouti en 2012, en Ethiopie (2016) et au Soudan (2019), l’expansion de cet insecte vecteur du 

paludisme suscite l’inquiétude avec des épidémies concomitantes (Djibouti, 2012). Ce moustique est 

très bien adapté au milieu urbain et se distingue également par son comportement vis-à-vis de ses 

hôtes. Il pique au crépuscule, le plus souvent à l’extérieur, à l’inverse des espèces afrotropicales 

historiquement reconnus comme piquant tard dans la nuit et à l’intérieur des maisons. 

Les maladies à transmission vectorielle affectent également les pays de l’hémisphère nord. En effet, la 

borréliose de Lyme est une maladie à transmission vectorielle qui a émergé pour la première fois aux 

Etats-Unis, elle est la maladie à transmission vectorielle la plus répandue dans le pays avec 476 000 cas 

estimés chaque année (CDC, 2022). Elle est transmise par les tiques du genres Ixodes.  

Autre exemple en zone tempérée, le virus de la fièvre du Nil Occidental qui est l’exemple d’un virus à 

transmission vectorielle originaire des zones tropicales qui s’est exporté en dehors de ces dernières en 

y provoquant des épidémies. C‘est un virus à ARN transmis par les moustiques du genre Culex qui a été 

identifié pour la première fois en Ouganda en 1937. Il s’est ensuite installé en Egypte (Taylor and 

Hurlbut, 1953) et en Israël (Bernkopf et al., 1953), puis en Europe avec une détection en France dans 

les années 1960 (Joubert et al., 1970), et une plus récente épidémie a été rapportée jusqu’en Russie 

en 1999 (Platonov, 2001). Pendant toutes ces années, des foyers avec des cas humains et équins ont 

été décrits dans les pays nord-africains et ceux du pourtour méditerranéen. Néanmoins, l’épidémie la 

plus remarquable est apparue en Amérique du Nord, pour la première fois en 1999, avec une épidémie 

dans la ville de New York (Nash et al., 2001). Plus de 18 000 personnes ont été touchées par la maladie 

qui s’est étendue au sud du Canada et aux Etats-Unis en l’espace de cinq ans et qui a entrainée plus de 

700 décès. Le virus s’est ensuite propagé en quelques années dans tout le territoire pour y devenir la 
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principale cause de maladie transmise par les moustiques aux États-Unis (Hadfield et al., 2019). La 

transmission et le maintien du virus se fait entre des hôtes aviaires et les moustiques vecteurs ; les 

chevaux et les humains quant à eux peuvent être affectés et présenter des symptômes mais ne 

développent pas une virémie suffisante pour réinfecter des moustiques sains et jouer un rôle dans la 

transmission virale. L’année 2022 a été particulièrement active pour le virus avec en Italie un 

élargissement progressif de l'épidémie d'infections à virus du Nil occidental dans la région de Vénétie. 

Les chiffres publiés le 5 août 2022 par les autorités régionales s'élèvent à 70 cas d'infection, dont 28 

sous forme de fièvre et 42 sous forme de maladie neuro-invasive, avec 6 décès enregistrés (Riccardo 

et al., 2022).  

La transmission vectorielle d’agents pathogènes se fait par le biais d’arthropodes hématophages 

comme les moustiques, les phlébotomes ou les tiques pour n’en citer que quelques-uns. Ces 

arthropodes sont des vecteurs de choix pour une grande variété d’agents pathogènes car ils 

permettent le transfert direct de ces agents dans les tissus ou le flux sanguin, surmontant ainsi 

plusieurs barrières infectieuses et immunitaires qui protègent naturellement les hôtes contre les 

infections. En effet, lors des repas de sang, afin d’éviter les réponses hémostatiques, inflammatoire et 

immunitaires de l’hôte, les arthropodes hématophages vont enrichir leur salive de molécules 

anticoagulantes, vasodilatatrices, antiplaquétaires, anti-inflammatoires et immunosuppressives 

(Ribeiro and Francischetti, 2003; Andrade et al., 2005; Francischetti et al., 2009). Certains agents 

pathogènes profitent même des caractéristiques immuno-modulatrices des protéines salivaires du 

vecteur pour augmenter leur virulence chez l’hôte et mieux se répliquer. Une transmission vectorielle 

ne peut toutefois aboutir que si trois agents, l’agent pathogène, le vecteur et l’hôte vertébré formant 

la triade vectorielle, partagent le même environnement au sein d’un même système (Figure 1). Il faut 

également que le vecteur présente une compétence vectorielle² pour l’agent pathogène et que l’hôte 

soit sensible à l’infection par l’agent pathogène. Toute modification de l’interaction entre ces acteurs 

peut changer la dynamique de transmission de l’agent pathogène affectant ainsi le risque d’infection 

des vecteurs et des hôtes, et donc l’incidence de la maladie.  

 

Figure 1. Schéma représentant un système vectoriel. 

https://fr.wikipedia.org/wiki/Italie
https://fr.wikipedia.org/wiki/V%C3%A9n%C3%A9tie


14 
 

Les facteurs environnementaux qui agissent sur ce système interviennent à tous les niveaux 

d’interactions : 

un changement de la dynamique peut se faire par une augmentation de la densité d’hôtes, 

augmentant ainsi la densité de vecteurs qui se nourrissent dessus et donc la fréquence de repas de 

sang causant la transmission de l’agent pathogène au sein du système vectoriel, dans la limite de la 

capacité biotique du milieu.  

la dynamique de transmission peut également être modifiée par l’introduction d’un nouveau 

vecteur dans un système existant. Par exemple, un nouveau vecteur très compétent pour un agent 

pathogène donné, peut être fortuitement introduit et entrer en compétition avec le vecteur 

autochtone présentant une compétence vectorielle limitée pour ce même agent pathogène, et ainsi 

augmenter la probabilité que celui-ci soit transmis à un hôte sensible (Salkeld et al., 2013).  

la composition de la communauté d’hôtes est également un facteur jouant sur la transmission 

des agents pathogènes (Rohr et al., 2020). En effet, tous les hôtes d’un vecteur ne sont pas égaux dans 

leur capacité à répliquer un agent pathogène. Certains peuvent s’avérer très efficaces et donc être en 

mesure de réinfecter des vecteurs tandis que d’autres seront ce que l’on appelle des « culs de sac » 

épidémiologiques stoppant la transmission de l’agent pathogène ; en fonction de la diversité de la 

communauté d’hôtes et des abondances relatives de chacun de ces hôtes dans l’environnement, le 

vecteur aura plus ou moins de chances de s’infecter et de sa prévalence d’infection dépendra le niveau 

de transmission de l’agent pathogène au sein du système vectoriel (Ostfeld and Keesing, 2000). Les 

hôtes peuvent aussi présenter des défenses immunitaires variables contre les repas sanguins du 

vecteur, pouvant entrainer dans le cas de forte résistance une baisse de la densité vectorielle et donc 

des occasions de transmission de l’agent pathogène. 

Enfin, les arthropodes ne pouvant réguler leur température interne que par leur 

comportement et non physiologiquement, sont dépendants du climat pour leur survie et leur 

développement (Lindsay and Birley, 1996). Leur répartition spatiale et leur dynamique saisonnière 

vont donc être affectées par les changements de température, de précipitation et d’humidité liés au 

réchauffement climatique. Le niveau de réplication d’un agent pathogène peut aussi être affecté par 

des changements de température extérieure chez ces organismes hétérothermes. De plus, 

l’intensification des perturbations d’origine anthropique comme l’intensification de l’usage des terres 

ou des pratiques de gestion de la faune sauvage vont induire des changements dans l’abondance et la 

diversité des communautés d’hôtes et donc de la densité du vecteur et le potentielle de transmission 

de l’agent pathogène dans le système. Ces perturbations vont modifier la dynamique spatio-

temporelle du vecteur, en l’exposant à des populations sensibles dans une zone nouvellement envahi 

ou encore une intensification de sa densité et son potentiel en tant que vecteur par un changement 

dans la communauté d’hôtes. Dans ce contexte il est important d’estimer le risque associé à un 

pathogène à transmission vectorielle.  

Lexique: 

1Espèce réservoir : espèce qui participe majoritairement au cycle de reproduction de l’agent infectieux 

par son maintien prolongé dans l’environnement et à partir de laquelle d’autres espèces peuvent être 

sporadiquement infectées. 

²Compétence vectorielle : capacité intrinsèque du vecteur à s’infecter après ingestion du repas de sang 

infecté, à permettre le développement du pathogène et enfin à transmettre le pathogène au vertébré 

par un repas de sang 



15 
 

3Infection émergente : infection qui apparaît de manière nouvelle dans une population ou qui a existé 

auparavant, mais dont l’incidence et l’aire géographique augmente rapidement. 

4Virémie : taux de particules virales dans le sang pour un virus donné.  

I.2 Les modèles des outils efficaces pour estimer le risque vectoriel 

I.2.1 Distribution et niche écologique 

La mesure du risque associée à une maladie à transmission vectorielle n’est pas bien définie, 

dans le sens où il n’existe pas de mesure singulière/synthétique à cette dernière en raison de la 

complexité du processus.  Le risque peut être associé à de nombreuses mesures telles que la 

compétence de l’hôte et/ou du vecteur, le taux de reproduction de base (Ro), la capacité vectorielle 

du vecteur, la présence ou l’absence du vecteur, la prévalence ou l’incidence de la maladie associée à 

l’agent pathogène, etc… (Sedda et al., 2014). 

La présence du vecteur étant le prérequis pour la transmission d’une maladie à transmission vectorielle 

stricte, la première façon d’estimer le risque est d’estimer la distribution spatiale et temporelle du 

vecteur même si sa présence n’implique pas forcément une circulation de l’agent pathogène (Allen 

and Wong, 2006). 

L’estimation de la dynamique spatio-temporelle d’une espèce passe par la caractérisation de sa niche 

écologique. Présenté originellement par Grinnell (Grinnell, 1917) et développé par Hutchinson 

(Hutchinson, 1957), la niche écologique (Figure 2) est un objet multidimensionnel qui comporte un 

ensemble de conditions environnementales dont une espèce a besoin pour sa survie et reproduction. 

On reconnaît trois types de niche : la niche fondamentale qui est composée des conditions nécessaires 

uniquement, la niche réalisée plus réduite qui comprend en plus les interactions biotiques. Enfin, une 

dernière niche : la niche potentielle ou existante qui est le sous ensemble des conditions de la niche 

fondamentale qui sont effectivement représentées dans le paysage accessible pour l’espèce (Peterson 

et al., 2011). 
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Figure 2. Schéma théorique d’une niche écologie NF: Niche fondamentale; NR; Niche réalisée; AC: Aire 
colonisable. 

On distingue trois types d’approches pour caractériser une niche écologique :  

- L’approche empirique qui, à travers des récoltes spontanées, des enquêtes ou des suivis 

documentent la présence ou l’absence ainsi que la saisonnalité du vecteur. Les informations 

collectées sont diverses en termes de stades concernés, sites échantillonnés, méthodes de 

collecte (espèce d’hôtes, type de piège) et période de collecte (saisonnalité). Bien que 

possiblement riche et varié l’information reste descriptive et est limitée au contexte dans 

lequel elle a été obtenue. 

- L’approche expérimentale, va permettre la mise en évidence d’un lien de cause à effet entre 

une variable (température, humidité, type d’hôte) et un paramètre du cycle de vie du vecteur 

(temps de métamorphose, survie etc..) à travers des mesures précise en condition contrôlée 

ou semi contrôlée. Ce type d’approche est néanmoins couteûse et longue car les expériences 

doivent être répétées et durer suffisamment longtemps pour capturer les évènements rares. 

De plus, une bonne connaissance à priori des variables pertinentes à tester ainsi que de 

nombreuses expérimentations sont nécessaires pour mesurer tous les aspects de la niche 

écologique du vecteur. 

- L’approche par la modélisation va se nourrir d’une ou des deux approches présentées ci-dessus 

afin de reconstruire les besoins écologiques de l’espèce et de prédire sa dynamique spatio-

temporelle même dans les zones où elle n’a pas été échantillonnée.  

I.2.2 Généralités sur les modèles utilisés pour l’étude de la niche écologique et de la distribution 

spatiale 

Les modèles sont des descriptions simplifiées de phénomènes, de systèmes et de processus. Il 

existe une très grande variété de modèles et nous nous limiterons ici à l’évocation de modèles utilisés 

pour l’étude de la niche écologique et de la distribution spatiale et temporelle d’un organisme (en 

l’occurrence une tique).  
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Au sein des approches par modélisation, on distingue deux grandes familles complémentaires de 

modèle qui forment un continuum et qui vont se nourrir différemment des approches expérimentales 

et empiriques : les modèles phénoménologiques (ou corrélatif) et les modèles basés sur les processus 

(ou mécanistes) (Figure 3).  

 

Figure 3. Continuum entre modèles phénoménologiques et modèles mécanistes. 

Un modèle phénoménologique (ou corrélatif) (Guisan and Zimmermann, 2000) vise à décrire les 

patterns, non les mécanismes, qui associent l’occurrence des espèces et les données 

environnementales (principalement climatiques). Il permet d’estimer certains aspects de la niche 

écologique de l’espèce à grande échelle et permet de déduire sa distribution potentielle. Les modèles 

utilisés dans cette approche sont conçus de manière à reproduire le plus fidèlement possible les 

distributions spatio-temporelles observées (i.e. le phénomène observé). Ils sont le plus souvent 

construits avec des méthodes corrélatives dans lesquelles, dans le cas extrême des méthodes de fouille 

de données, des dizaines voire des centaines de prédicteurs principalement environnementaux sont 

utilisés pour identifier une combinaison de prédicteurs (et de fonctions reliant ces prédicteurs à la 

présence/absence ou à l’abondance de l’organisme d’intérêt) qui reproduit la distribution observée de 

l’organisme d’intérêt. 

Un modèle dit mécaniste (Kearney and Porter, 2009) vise à comprendre, à partir d’informations 

physiologiques détaillées, les besoins environnementaux qui constituent la niche d’une espèce. Les 

modèles utilisés dans cette approche sont conçus de manière à reproduire les processus qui sous-

tendent l’occurrence ou l’abondance de l’organisme d’intérêt en fonction du contexte écologique et 

environnemental. Ce sont généralement des processus démographiques qui eux même résultent de 

processus physiologiques (par exemple, pour des tiques, les processus de métamorphose vont 

impacter la survie et la fécondité) et d’interactions écologiques (par exemple, les phénomènes de 

prédation vont influencer la survie). 
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I.2.3 Formalisme 

Les modèles phénoménologiques sont le plus souvent des modèles statistiques dans lesquels 

la variable à expliquer (variable réponse) est l’occurrence ou l’abondance de l’organisme étudié et les 

variables explicatives (prédicteurs) sont des variables environnementales ou écologiques. Les modèles 

de distribution corrélatifs établissent un lien direct entre les variables environnementales et 

l’occurrence ou l’abondance des espèces.  

Les modèles mécanistes sont des modèles mathématiques (modèles matriciels, systèmes d’équations 

différentielles) ou de simulation (modèles individus centrés). Ils consistent en un ensemble de 

fonctions mathématiques qui représentent des processus physiologiques (par exemple une fonction 

qui relie le taux de croissance d’un organisme à la température), écologiques (par exemple une 

fonction qui relie la mortalité à l’abondance d’un prédateur) ou démographique (par exemple une 

fonction qui relie un taux de survie à un taux d’accroissement de la population) qui déterminent 

l’occurrence et l’abondance. Les modèles mécanistes formulent l’écologie d’une espèce sous forme de 

fonctions mathématiques au sens réductionniste, définissant la causalité ; l’occurrence ou l’abondance 

de l’espèce est une conséquence résultante. Les fonctions associées à ces modèles sont souvent issues 

des corrélations expérimentales, non pas liées à l’occurrence ou à l’abondance de l’espèce, mais aux 

traits fonctionnels de l’espèce (morphologie, comportement et physiologie) et au cycle associé 

(développement, croissance, reproduction).  

I.2.3 Informations requises et paramétrisation 

Dans un modèle corrélatif/phénoménologique, les paramètres n’ont pas de sens écologique 

prédéfini et les processus sous-jacents sont implicites. Au contraire, les modèles mécanistes sont 

construits autour de mécanismes explicitement définis et ont des paramètres avec une interprétation 

écologique claire défini à priori. 

Certains modèles mécanistes sont développés entièrement « à priori » sans aucune calibration du 

modèle (Kleidon and Mooney, 2000; Morin et al., 2007), alors que les modèles corrélatifs sont 

nécessairement basés sur des données. Les modèles corrélatifs emploient des variables qui sont 

censées représenter des mécanismes de causalité.  

Les connaissances écologiques sur une espèce sont bénéfiques pour les deux types de modèles. Pour 

les modèles corrélatifs/phénoménologique elles vont aider à la sélection de variable explicatives. Dans 

les modèles mécanistes, les connaissances écologiques guident la selection et la formulation des 

processus présent dans le modèle. Cependant, les connaissances écologiques ne sont pas nécessaires 

pour la paramétrisation d’un modèle phénoménologique car les variables peuvent être incluses sans à 

priori avec des méthodes de datamining et les relations avec la variable réponse décrites à partir de 

« spline » ou séries temporelles (Caldwell et al., 2014).  

I.2.4 Les inférences produites 

Les modèles phénoménologiques fournissent des informations utiles pour la conservation de 

la biodiversité et la compréhension écologique des modèles à grande échelle. Néanmoins, les 

prédictions basées sur les modèles phénoménologiques sont limitées dans leur réalisme et leur 

transférabilité à de nouveaux environnements (faible extrapolation). Les modèles mécanistes peuvent 

remédier à ces déficits en incluant explicitement les processus omis dans l’approche corrélative 

(Kearney and Porter, 2009). Cependant, les modèles mécanistes nécessitent l’estimation d’un grand 
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nombre de paramètres, dont beaucoup nécessitent des données peu disponibles à une résolution 

spatio-temporelle souvent élevée. 

La niche modélisée par les modèles statistiques est comprise entre la niche fondamentale et la niche 

réalisée, car les occurrences, expriment une combinaison complexe des interactions biotiques et des 

limites de dispersion souvent inconnues. L’effet conjoint de ces deux contraintes est souvent 

impossible à distinguer dans l’interprétation des résultats (Soberón and Peterson, 2005). 

L’inclusion de variables non-climatiques telles que les barrières à la dispersion ou la compétition ainsi 

que l’utilisation d’observations négatives en plus des occurrences permettrait d’avoir un aperçu de la 

niche réalisée. Néanmoins, la plupart des modèles n’incluent pas d’observations négatives ou bien 

elles ne sont pas disponibles. 

Néanmoins, peu de modèles statistiques incluent des variables non-climatiques (ressources limitantes, 

interactions biotiques, perturbations physiques, barrières de dispersion, intervention humaine) alors 

qu’elles peuvent conduire à l’absence ou à l’amplification de maladies infectieuses dans des zones aux 

conditions abiotiques appropriées. Une manière de les incorporés serait d’utiliser lorsqu’elles sont 

disponibles les fonctions issues de modèle mécanistes pour adapter les données observées à ces 

dernières.  

Les modèles mécanistes ont l’avantage d’établir un lien direct entre les quantités estimées et la 

physiologie de l’espèce considérée et donc de modéliser la niche fondamentale en s’affranchissant des 

effets confondants comme l’accessibilité et les interactions biotiques. En effet, par la mesure des 

limites de tolérance d’une espèce à une gamme de dimensions environnementales via des 

expérimentations physiologiques (A. Estrada-Peña et al., 2011) ou des modèles (Kearney and Porter, 

2009). On estime la projection multidimensionnelle d’une niche fondamentale théorique sur un espace 

plus simple constitué de l’ensemble des variables mesurées ou modélisées. 

L’approche mécanistique est un outil adéquat pour faire la synthèse des processus biologiques et 

l’évaluation de leur influence sur la dynamique de la population, et simuler cette dernière sous 

différents scénarios (climatiques par exemple). De plus, dans le cas d’une maladie à transmission 

vectorielle, cette approche permet le couplage avec le pathogène transmis par le vecteur afin de 

mesurer le potentiel de propagation et les processus associés à ce dernier à travers la mesure du 𝑅0, 

soit le nombre moyen d’individus infectés résultant de l’entrée d’un individu infecté dans une 

population sensible. 

I.2.5 Validation 

Les données sur la distribution des espèces et des facteurs environnementaux sont également 

utilisées pour la validation des modèles quel que soit le type. Beaucoup de modèles mécanistes 

utilisent des informations de distribution pour tester la validité du modèle ou pour calibrer et ajuster 

certains paramètres non mesurables.  

I.2.6 Limites 

I.2.6.1 Echelles 

Les processus qui interviennent à une échelle spatiale ou temporelle plus petite que celles 

utilisé pour la construction du modèle sont difficile à estimer. Par exemple, la distribution 

géographique d’une espèce peut être limitée à quelques jours de froids non capturés dans une 
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moyenne de températures mensuelle.  Une zone considérée comme non favorable peut contenir un 

petit refuge que la résolution de la couverture spatiale ne peut pas capturer (Trivedi et al., 2008). 

I.2.6.2 Extrapolation 

Lorsque les modèles sont utilisés pour la prédiction au-delà de la plage de données (dans un 

nouvel espace et une nouvelle période de temps), d’autres hypothèses deviennent pertinentes pour 

les deux approches. Les études considèrent communément la stationnarité, soit que les paramètres 

du modèle restent constants dans le temps et l’espace. Ce qui sous-entend que la niche écologique de 

l’espèce ne change pas (à travers des microévolutions, dérive génétique ou acclimatation). Les 

modèles mécanistes peuvent prendre en compte ce problème en essayant de représenter 

explicitement les changements micro évolutifs de niche environnementale dans le modèle. 

Une autre hypothèse réside dans le fait que les variables/processus vont interagir de la même manière 

dans le cas extrapolé que dans le cas des données originales. Pour les modèles phénoménologiques, 

cela veut dire que les corrélations présentes dans le modèle seront les mêmes dans le futur. Pour les 

modèles mécanistes, cela se traduit par le fait que la forme des fonctions et la valeur des paramètres 

restent la même. Cela peut être vrai pour certains processus comme ceux se basant sur des lois de 

thermodynamiques comme la température corporelle ou l’équilibre hydrique, mais est moins probable 

pour d’autres comme les fonctions de dispersion ou les interactions biotiques.  

La mesure dans laquelle il est raisonnable d’extrapoler dépend également du fait qu’un processus a 

été décrit empiriquement ou à partir de la structure et des hypothèses d’une théorie générale. Les 

modèles phénoménologiques ne devraient pas être étendus au-delà des conditions dans lesquelles les 

mesures ont été effectuées. L’extrapolation est plus raisonnable pour les modèles mécanistes dans les 

conditions où la théorie générale est vérifiée. 

I.2.6.3 Généralisation 

Bien que les modèles mécanistes permettent l’obtention d’estimations très précises sur les 

adaptations à petite échelle des individus, la généralisation de la niche d’un individu ou d’une poignée 

d’individus à l’espèce peut sous-estimer l’étendu de cette dernière. En effet, l’espèce choisie pour 

l’obtention des estimations peut s’être adaptée localement et donc ne pas représenter toute son 

élasticité phénotypique, car elle pourrait avoir d’autres adaptations locales dans d’autres zones. Une 

autre limite pouvant biaiser la niche modélisée est le fait que les mesures faites en laboratoire peuvent 

ne pas refléter les réponses de l’espèce en conditions réelles. Par ailleurs, une autre contrainte 

majeure est l’application des paramètres obtenus à une échelle spatiale fine sur une échelle spatiale 

et temporelle plus large. En effet, au-delà des hypothèses simplificatrices que cet élargissement 

implique, les données peuvent tout juste ne pas être disponible à une résolution acceptable dans 

certaines régions du monde. Enfin étant donné que la niche modélisée est la niche fondamentale, l’aire 

favorable et donc la transmission réelle du pathogène peut-être bien éloignée de la répartition réelle 

de l’espèce si les barrières à la dispersion et les interactions biotiques jouent un rôle important (Wisz 

et al., 2013). En effet, certaines espèces peuvent être exclues de la niche en prenant en compte ces 

paramètres et donc modifier la dynamique de transmission. 

Les modèles corrélatifs sont très courants en raison de la disponibilité de données sur la biodiversité 

et l’environnement. En effet, ils ont l’avantage de nécessiter peu de variables prédictives en entrée 

pour la calibration du modèle même si de nombreuses covariables peuvent être incluses dans ce 

processus. De plus, ils reposent sur des données d’occurrences géolocalisées associées à des 

dimensions environnementales sur une échelle grossière en comparaison aux modèles mécanistes, 
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s’affranchissant ainsi du problème de ces derniers lors de la mise à niveau des phénomènes individuel 

au niveau supérieur. Mais en conséquence, ils ne permettent pas d’estimer les tolérances à un grain 

spatial plus fin au niveau individuel et peuvent donc par ce fait surestimer la niche d’une population. 

Par ailleurs, les multiples géolocalisations constituent des tests partiels des limites de la niche, ce qui 

permet d’éviter le biais de la généralisation d’adaptations locales à toute l’espèce. 

I.2.6.4 Représentativité et qualité des données utilisées pour ajuster les modèles  

L’approche phénoménologique est très dépendante de la qualité des données mais aussi de la 

quantité des données. Elle va donc être affectée par les biais d’échantillonnage (accessibilité, 

détection) et par la résolution des données environnementales. De plus, le type de récolte va 

également jouer sur la qualité des estimations. En effet, on peut distinguer les récoltes passives des 

récoltes actives, les premières sont des données issues d’échantillonnages spontanés dispersés dans 

le temps et l’espace. Elles ont l’avantage d’être disponible en plus grande quantité, mais les absences 

doivent être supposés, on parle de modèle presence-only. Les récoltes actives quant à elle sont des 

données issues d’une enquête pour définir la présence ou l’absence de l’espèce dans une aire 

géographique et une période donnée, elles permettent l’obtention de données de présence et 

d’absence et d’ainsi avoir un aperçu plus réaliste de la niche réalisée. 

I.2.7 Conclusion 

L’approche par la modélisation est donc particulièrement puissante pour représenter la 

dynamique spatio-temporelle d’un vecteur. Les deux types d’approches mécanistique ou 

phénoménologique sont complémentaires dans leur caractérisation de la niche écologique et donc du 

risque vectoriel.  

De nombreux modèles ont été développés ces deux dernières décennies pour caractériser la 

répartition spatiale et temporelle d’arthropode considéré comme des vecteurs importants pour la 

transmission d’agents pathogènes tel que les tiques dures.  

I.3 Les tiques dures : des vecteurs importants de pathogènes 

Les tiques sont avec les moustiques, à l’échelle mondiale, les principaux vecteurs d’agents 

pathogènes aux hommes et aux animaux domestiques (Jongejan and Uilenberg, 2004).  

I.3.1 Position systématique des tiques 

Les tiques appartiennent à l’embranchement des Arthropoda (avec un corps segmenté, un 

squelette externe ou cuticule et des appendices articulés), au sous-embranchement des Chelicerata 

(avec des chélicères à la place d’antennes et de mandibules), à la classe des Arachnida (avec 4 paires 

de pattes et un corps en 2 parties), à la sous-classe des Acari (dont le corps est globuleux et rassemble 

les deux parties)et au sous-ordre des Ixodida (qui sont les plus grands acariens et des hématophages 

stricts à tous les stades de développement).  

Il existe environ 900 espèces de tiques identifiées dans le monde, divisées en trois familles : les 

Argasidés ou tiques molles (sans cuticule ou scutum), les Ixodidés ou tiques dures (avec scutum 

complet ou partiel selon les stades et sexes) et les Nuttalliellidés (caractéristiques morphologiques 

intermédiaires entre les tiques dures et les tiques moles) (Guglielmone et al., 2010). Les maladies les 

plus préoccupantes pour l’homme et les animaux sont causées par la piqûre de tiques dures, les tiques 

molles étant essentiellement nidicoles ou endophiles et donc colonisant des habitats peu accessibles 

à l’homme. Elles sont associées à des petits vertébrés (rongeurs, insectivores, lézards, tortues, certains 
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oiseaux…). La famille des tiques dures possède 5 sous-familles dont seulement 3 sont présentes en 

Europe : les Ixodinae incluant le genre Ixodes avec l’espèce Ixodes ricinus largement connue pour 

transmettre les agents de la maladie de Lyme, les Rhipicephalinae incluant plusieurs genres dont le 

genre Hyalomma largement réparti en Eurasie et en Afrique et transmettant à l’homme et aux animaux 

aussi bien des bactéries, des virus et des microorganismes eucaryotes (Figure 4).  

 

Figure 4. Proposition de phylogénie des familles et sous-familles du sous-ordre des Ixodida (Barker and 
Murrell, 2004). 

I.3.2 Biologie des tiques dures favorable à la transmission 

Les tiques dures se distinguent des autres arthropodes vecteurs d’agents pathogènes à 

plusieurs égards dont leur biologie.  

Les tiques dures sont caractérisées par un cycle de développement complexe (Figure 5). 

Classiquement, l’œuf pondu par la femelle après gorgement de sang sur un hôte et accouplement avec 

un mâle, éclot en une larve ne présentant encore que 3 paires de pattes. Cette larve va trouver un hôte 

vertébré pour se gorger en le piquant puis retomber au sol pour se métamorphoser en une nymphe, 

présentant cette fois 4 paires de pattes. Cette nymphe va elle aussi se fixer sur un hôte pour son 

gorgement et par la suite tomber de ce dernier pour muer en adulte. L’adulte, mâle ou femelle, va lui 

aussi trouver un dernier hôte pour se gorger et par la même occasion s’accoupler, afin que la femelle 

gorgée tombe au sol et ponde ses œufs au terme d’une période d’oviposition. Les femelles de tiques 

dures pondent jusqu’à plusieurs milliers d’œufs en une seule fois avant de mourir, et enduisent ces 

œufs d’une substance protectrice afin de résister dans le milieu extérieur. Toutefois, cette étape reste 

une étape critique du développement et nécessite un milieu suffisamment humide et chaud pour 

assurer la viabilité et le développement des œufs. D’autres phases libres de développement sont 

critiques comme les mues larvaires (de larve à nymphe) et nymphales (de nymphe à adulte). Certaines 
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tiques ont dévié de ce schéma général en évoluant vers des cycles à deux hôtes seulement, où la larve 

et la nymphe se nourrissent successivement sur le même animal sans que la larve ne se détache et 

tombe au sol, voire à un seul hôte où tous les stades de développement se succèdent sur le même 

animal (Dmitry A Apanaskevich et al., 2013).  

La multiplication des repas de sang au cours du développement des tiques dures constitue autant 

d’opportunités de transmission horizontale, c’est-à-dire de transmission d’agents pathogènes entre 

tiques et hôtes vertébrés. De plus, à quelques exceptions près et contrairement aux autres 

arthropodes, chaque stade du cycle biologique d’une tique dure se nourrit généralement sur un hôte 

dont l’espèce peut varier et ainsi permettre la transmission interspécifique de l’agent pathogène. 

Toutefois, la réduction du nombre de phases parasitaires et surtout de changements d’hôtes pour 

certaines espèces de tiques diminue les occasions de réinfection de tiques ou d’hôtes vertébrés. 

Certaines tiques dures avec certains agents pathogènes, sont néanmoins capables d’événements de 

transmission de tiques à tiques comme la transmission transovarienne (de la femelle à sa 

descendance), transmission sexuelle (du mâle à la femelle pendant l’accouplement ou de transmission 

par cofeeding (gorgement conjoint et à proximité de tiques infectées et non infectées sur un hôte non 

infectant).  

Une autre caractéristique des tiques dures en tant que vecteurs d’agents pathogènes réside dans 

l’importance de leur repas de sang. Pouvant aller jusqu’à 14 jours chez certaines espèces d’Ixodidés 

(A. Estrada-Peña et al., 2011), ce repas de sang est généralement plus conséquent en quantité et en 

durée par rapport aux autres vecteurs, augmentant ainsi le potentiel de la tique en tant que vecteur 

(S. E. Randolph, 2004). En effet, certains agents infectieux comme Borelia bugdoferi semblent 

nécessiter quelques jours de gorgement pour stimuler leur passage de l’hémolymphe de la tique aux 

glandes salivaires et donc à leur transmission à l’hôte (Piesman et al., 1987). En outre, le succès 

d’infection d’une tique par gorgement sur un hôte vertébré infecté dépend généralement de la dose 

infectante, c’est-à-dire de la quantité d’agent pathogène que la tique va ingérer, résultante du pouvoir 

de l’hôte à répliquer l’agent pathogène mais aussi de la capacité de la tique à ingérer une grande 

quantité de sang (Kahl, 2018).  
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Figure 5. Schéma représentant le cycle de vie classique d’une tique ditropique triphasique de la famille 
des ixodidés. Les flèches bleues représentent le passage d’une phase à une autre. Les flèches rouges 
représentent le gorgement du stade vers ses potentielles hôtes et donc la fenêtre de transmission du 
pathogène de la tique vers l’hôte. 

I.3.3 Ecologie des tiques dures favorisant leur dépendance à l’environnement 

L’écologie des tiques dures présente des particularités par rapport aux autres vecteurs 

arthropodes qui les rendent dépendantes à leur environnement, incluant l’habitat et le climat4 mais 

aussi les hôtes vertébrés disponibles dans leur milieu. 

En comparaison avec les vecteurs ailés, les tiques ont une mobilité réduite puisqu’elles sont 

transportées par leurs hôtes pendant leurs phases parasitaires. Les phénomènes d’introduction et de 

diffusion géographique ne peuvent résulter que de déplacements d’hôtes, soit naturels comme la 

migration des oiseaux ou les mouvements d’ongulés sauvages, soit commerciaux comme l’importation 

de bétail. Chez les tiques dures, le repas sanguin durant de 7 à 10 jours à chaque stade de 

développement. Ces déplacements passifs de tiques sont fréquents, d’autant plus lorsqu’aucune 

mesure de contrôle des infestations par les tiques ne sont appliquées lors des importations par 

exemple. Par contre, elles dépensent donc moins d’énergie à la recherche d’hôte au profit d’une survie 

prolongée (Oliver, 1989).  

Ces phases parasitaires alternent avec des phases libres où, les tiques dures sont particulièrement 

sensibles aux conditions environnementales. Ces conditions impactent leur survie et donc leur 

présence, leur cycle de développement et donc leur abondance dans le milieu, ainsi que leur période 

d’activité c’est-à-dire la saison voire les moments dans une journée ou sur quelques jours où les 

conditions seront favorables à chaque stade de développement pour la recherche d’hôtes. Le taux de 

mortalité et le succès ou la durée de mue ou d’oviposition vont notamment dépendre de la 

température et du déficit en vapeur d’eau ou l’humidité relative1 (Daniels et al., 1996; Perret et al., 

2004; Jeremy S. Gray, 2008; A. Estrada-Peña et al., 2011). En effet, des températures plus élevées vont 

réduire certains temps de développement (Ogden et al., 2004; A. Estrada-Peña et al., 2011) alors 

qu’une exposition prolongée à des températures basses peut être associée à une forte mortalité 
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(Dautel and Knülle, 1997; J. S. Gray et al., 2009). Dans des conditions défavorables d’un point de vue 

météorologique3 (i.e. en saison hivernale), les tiques peuvent effectuer des diapauses5 c’est-à-dire des 

arrêts dans les processus de développement (diapause vraie) ou de recherche d’hôtes (diapause 

comportementale), afin de les repousser à des périodes plus favorables (i.e. le printemps suivant) 

(Belozerov, 1982). Les phénomènes d’activation (i.e. sortie de diapause) sont déclenchés par la 

combinaison des conditions météorologiques et de la photopériode, cette dernière s’exprimant par le 

ratio d’heures entre la lumière du jour et l’obscurité. Les cycles de développement des tiques dures 

peuvent ainsi s’étendre sur plusieurs années sous des climats froids. Par ailleurs, pour de nombreuses 

espèces de tiques européennes telles qu’Ixodes ricinus habituées aux climats tempérés, l’activité des 

stades libres est influencée par le stress hydrique.  Lorsque l’humidité relative est trop basse (ou le 

déficit en vapeur d’eau trop important), la densité de tiques en recherche d’hôtes va diminuer car ces 

dernières vont limiter leur temps sur la végétation en milieu découvert, afin d’éviter la dessiccation 

(Burtis et al., 2016). La disponibilité en hôtes impacte également l’activité car une densité d’hôte 

importante augmente la probabilité de fixation des tiques et accélère le déclin de la population en 

recherche d’hôte (S. E. Randolph, 2004). 

Dans des conditions assurant la complétion d’un cycle de développement à l’échelle individuelle, la 

variabilité des différents paramètres (température, humidité, hôte) influent sur la phénologie, c’est-à-

dire la saisonnalité des différents stades de vie et le pic d’abondance qui leur est associés.  A l’échelle 

de la population, la phénologie joue un rôle important sur la densité et la dynamique des populations 

de tiques. En effet, pour maximiser la densité de la population, il faut qu’il y ait un recouvrement 

temporel entre le pic d’abondance des stades parasitaires avec celui des hôtes. Les changements 

climatiques et les perturbations anthropiques impactent la phénologie, la survie et le développement 

des tiques dures (J. S. Gray et al., 2009) et sont responsables de l’augmentation ou la réduction de leur 

abondance et des modifications de leur distribution spatiale. Ces changements induisent des 

modifications dans la distribution spatiale des tiques avec des disparitions dans des zones autrefois 

occupés mais surtout des installations dans des lieux où elles étaient auparavant impossibles de 

compléter un cycle. C’est le cas pour l’espèce exotique Hyalomma marginatum qui a remonté son aire 

de distribution vers le sud de l’Europe.  

 

Lexique:  

Humidité relative1 : rapport de la pression partielle de la vapeur d'eau contenue dans l'air sur la 

pression de vapeur saturante (ou tension de vapeur) à la même température. 

Déficit en vapeur d’eau 2 :  différence entre la quantité maximale d'eau que l'air peut contenir et la 

quantité qu'il contient effectivement. 

Météo3 : Situation atmosphérique dans une certaine aire géographique à court terme.  

Climat4 : distribution statistique des conditions de l'atmosphère terrestre dans une région donnée 

pendant une période donnée 

Diapause5: Arrêt temporaire de l’activité ou du développement chez les insectes, en hiver, ou à la 

saison sèche, ou en cas de carence alimentaire. 
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I.4 Système Hyalomma-Fièvre hémorragique de Crimée-Congo 

I.4.1 La fièvre hémorragique de Crimée-Congo 

Hyalomma marginatum est l’un des vecteurs principaux de la fièvre hémorragique de Crimée 

Congo (Crimean-Congo Haemorragic Fever, CCHF), dont la distribution des cas est étroitement liée à 

celle de la tique (Ergönül, 2006).  

Ce virus a fait l’objet d’une revue systématique ,à laquelle j’ai pu contribuer, et s’intéressant au cycle 

enzootique et les facteurs favorisant la transmission du virus (Bernard et al., 2022). La fièvre 

hémorragique de Crimée-Congo a été étudiée extensivement à partir de 1944-1945 par Mikhail P. 

Chumakov et ses associés lors d’une épidémie apparue en Crimée et ayant touché 200 soldats et 

paysans confondus (Chumakov et al., 1971). Le virus causant cette maladie avait parallèlement été 

isolé chez un patient en 1956 au Zaïre (Congo) (Simpson et al., 1967; Chumakov et al., 1971), d’où le 

nom donné de fièvre hémorragique de Crimée-Congo. Le virus de la CCHF est un arbovirus, c’est-à-dire 

qu’il est transmis par un vecteur arthropode, il est un membre du genre des Nairovirus et appartient à 

la famille des Bunyaviridae. C’est un virus ARN à simple brin, son génome se compose des segments 

petit, moyen et grand segment qui codent respectivement pour la nucléocapside, le précurseur de la 

glycoprotéine et la polymerase du virus (Schmaljohn, 2001). Il a été isolé dans de nombreuses tiques 

mais ce sont celles du genre Hyalomma qui sont considérées comme des vecteurs biologiques et les 

principaux réservoirs du virus, car elles sont capables de le maintenir pendant plusieurs mois, voire 

plusieurs années. Ce sont en outre des vecteurs particulièrement efficaces puisqu’elles peuvent 

transmettre ce virus à des cons-spécifiques de diverses manières, par transmission transovarienne (de 

la femelle vers ses œufs), transmission sexuelle (des mâles aux femelles au moment de 

l’accouplement) et par « cofeeding », c’est-à-dire la coïnfection de tiques se gorgeant sur le même 

individu non virémique (Shepherd et al., 1991; Wilson et al., 1991; Gordon et al., 1993). L’infection par 

ce virus est asymptomatique chez quasiment tous les animaux qui participent au cycle naturel de 

transmission du virus (Smirnova, 1979). Le virus de la CCHF reste néanmoins capable d’être 

suffisamment répliqué pour être retransmis, même chez ses hôtes asymptomatiques (Tuncer et al., 

2014), et ainsi permettre l’infection de tiques se gorgeant dessus. Toutefois, la virémie étant de courte 

durée, de 7 à 10 jours, quelle que soit l’espèce animale, seules d’importantes et régulières infestations 

par les tiques permettent l’événement de transmission. 

L’homme, seul hôte vertébré sensible à l’infection, contracte quant à lui le virus de la CCHF soit par la 

piqûre d’une tique infectée soit par contact direct avec des fluides biologiques provenant d’individus 

(animaux ou humains) infectés (Vorou et al., 2007). De ce fait, en particulier en milieu hospitalier 

prenant en charge les patients présentant des symptômes hémorragiques, la propagation nosocomiale 

est courante (Gürbüz et al., 2009; Aradaib et al., 2010). Chez l’homme, il existe 4 stades de 

développement de la maladie. La période d’incubation est de 1 à 3 jours quand la transmission se fait 

par une piqûre de tique et 5 à 13 jours lorsqu’elle est contractée par contact avec du sang ou des tissus 

infectés. S’en suit alors le stade pré-hémorragique avec des symptômes non-spécifiques comme de la 

fièvre, des courbatures et des frissons, une photophobie, des maux de tête et de la nausée. Dans les 

cas non-sévères, les individus s’arrêtent à cette étape au niveau des symptômes perçus. Dans les cas 

sévères, une phase hémorragique de 3 à 6 jours avec des hémorragies intracrâniennes et 

intrapéritonéales, ainsi qu’une éruption pétéchiale pouvant conduire au coma, voire à la mort (Shayan 

et al., 2015). Le taux de létalité varie entre 9 % à 50 %, selon la dynamique des épidémies ainsi que la 

qualité et la précocité de la prise en charge des cas. Les survivants passent alors en phase de 

convalescence qui peut être caractérisée par des complications telles que des pertes de mémoire, des 
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maux de tête, des étourdissements, une tension faible, une perte de cheveux, de l’anorexie et une 

déficience visuelle (Bakir et al., 2005). 

La CCHF est bien répandue, du Moyen-Orient et de l’Asie à l’Afrique du Sud et à l’Europe. En Europe, 

elle est endémique en Turquie où la plupart des cas humains connues sont documentés. On retrouve 

également des cas réguliers dans les pays des Balkans et des cas plus occasionnels, comme en Espagne 

avec 9 cas signalés au total en 2013, 2016, 2018, 2020, 2021 et 2022 (Anabel Negredo et al., 2017). La 

CCHF est ainsi considérée comme émergente en Europe, en particulier à l’ouest du bassin 

méditerranéen. En France une étude sérologique préliminaire sur les bovins et les petits ruminants a 

été réalisée en Corse entre 2014 et 2016 et a démontré l’existence d’anticorps neutralisant spécifique 

(Grech-Angelini et al., 2016). Ce résultat suggère donc une circulation du virus en Corse bien qu’aucune 

tique collectée sur l’île n’ai pour l’instant été trouvée infectée par le virus (Cicculli et al., 2020) et 

qu’aucun cas humain n'ait été reporté.   

Si la communauté des vecteurs possibles du virus de la CCHF est encore à approfondir en Espagne, le 

principal vecteur du virus de la CCHF en Europe est Hyalomma marginatum. C’est cette espèce et plus 

particulièrement son écologie qui fera l’objet de cette thèse. 

I.4.2 La tique Hyalomma marginatum 

Hyalomma marginatum est une tique à deux hôtes (au lieu du cycle triphasique largement 

décrit chez de nombreuses espèces de tiques), c’est-à-dire que les larves et les nymphes se gorgent 

sur l’animal et ce n’est que le stade adulte à jeun qui recherche un nouvel hôte. Elle s’avère de surcroit 

ditrope, avec une différence de type d’hôtes entre les stades immatures et adultes. L’hôte principal 

pour les stades immatures sont les lapins, les lièvres, et les oiseaux, en particulier ceux qui se 

nourrissent au sol et peuvent ainsi rencontrer les larves en quête d’hôtes. Les stades adultes se 

nourrissent principalement sur de grands ongulés domestiques comme les chevaux ou les vaches, on 

les retrouve rarement sur les chèvres et les moutons. Les adultes peuvent aussi se nourrir sur des 

ongulés sauvages comme les sangliers ou les cervidés, et de manière très occasionnelle sur les humains 

(D. A. Apanaskevich, 2004). Après leur gorgement et l’accouplement avec le mâle directement sur 

l’hôte, les femelles tombent au sol pour pondre leurs œufs. Ces œufs éclosent 20 à 40 jours plus tard, 

selon les conditions climatiques. Les larves qui résultent de l’éclosion des œufs vont chasser 

activement un petit vertébré pour s’y fixer. Une fois fixée, la larve se déplace sur son animal vers un 

site préférentiel de gorgement, soit la tête, le cou ou autour des yeux(Harry Hoogstraal, 1979). La 

métamorphose larvaire et le gorgement de la nymphe résultante se déroule sur l’hôte. Les nymphes 

gorgées tombent au sol pour se métamorphoser en adultes qui vont alors chasser activement leur hôte 

grâce à leur vue et leurs organes sensoriels qui leur permettent de capter le dioxyde de carbone, la 

température et les vibrations émises par l’hôte. 

Il est décrit que H. marginatum est caractéristique du climat méditerranéen et des zones de passage 

de ce climat au semi-désert tropical (P.-C. Morel, 1959). Gray et al. (J. S. Gray et al., 2009) distinguent 

deux clusters de présence de H. marginatum à l’échelle régionale : l’un qui s’étend de la limite nord de 

l’espèce dans les Balkans jusqu’à la Turquie et le Moyen-Orient, et le second qui est restreint à l’Afrique 

du Nord et l’ouest de l’Espagne et le Portugal. Une approche corrélative a ainsi permis de montrer que 

le premier cluster de présence s’expliquait principalement par les températures cumulées entre les 

mois de septembre et décembre qui semblent être critiques pour l’établissement de nouvelles 

populations, un maximum de nymphes devant se métamorphoser en adultes avant l’hiver pour pallier 

à la surmortalité hivernale (A. Estrada-Peña et al., 2011). Le second cluster semblait quant à lui 

dépendre strictement des pluies et de l’évapotranspiration potentielle. Bien que la tique semble 

pouvoir s’adapter à une large gamme de température et d’humidité ainsi qu’à une grande variété 
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d’habitats, elle est nettement thermophile et préfère les types de végétation sclérophylle typique de 

la zone méditerranéenne. Cette préférence l’empêchait ainsi jusqu’à ces dix dernières années de 

s’installer en France méridionale, et ce malgré des récoltes relativement fréquentes de nymphes sur 

les oiseaux migrateurs de printemps, notamment en Camargue (P.-C. Morel, 1959). Ces événements 

répétés d’introduction sont autant d’opportunités pour cette tique de s’installer dans une nouvelle 

zone, du moment qu’elle y rencontre les conditions climatiques nécessaires. En effet, H. marginatum 

peut être introduite de plusieurs façons ce qui explique que des données ponctuelles soient parfois 

observées très en dehors de l’aire de distribution décrite classiquement pour cette espèce (Figure 6) :  

 

Figure 6. Distribution de Hyalomma marginatum. Source ECDC Mars 2021. 

Les stades immatures (larve et nymphe) pouvant rester fixer sur leur hôte jusqu’à 26 jours, la tique 

peut être introduite par des oiseaux migrateurs venus du nord de l’Afrique ou d’oiseaux se déplaçant 

d’est en ouest depuis des zones où l’espèce y est présente. Pour les premiers, seuls ceux qui 

empruntent la route de la Mer Rouge sont les plus probables d’introduire la tique, car les autres routes 

sont utilisées par de petits oiseaux volant sur de courtes distances ; leurs arrêts fréquents pourraient 

réduire la charge parasitaire à leur arrivée car la majorité des tiques se serait déjà détaché (Harry 

Hoogstraal et al., 1963; EFSA Panel on Animal Health and Welfare, 2010) Pour le second groupe 

d’oiseaux migrateurs, il existe peu d’informations sur leurs déplacements d’est en ouest, et le nombre 

de tiques susceptibles d’être introduites par ces voies occasionnelles semble être extrêmement faible 

(Snow et al. 1997), même si ces oiseaux volent pendant la saison où les nymphes sont actives. 

Les stades immatures peuvent aussi parasiter des lagomorphes tels que les lapins de garenne et les 

lièvres, Historiquement, il a été rapporté des cas d’importation d’Espagne vers divers pays européens 

dont le sud de la France pour repeupler les populations autochtones. Ces dernières ont en effet 
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fortement régressé, du fait de l’épizootie de myxomatose dans les années 1950-60 en France et de la 

plus récente émergence de la maladie hémorragique du lapin (Giban et al., 1956; Gall, 2011).  

Les stades adultes parasitent fréquemment des ongulés domestiques tels que les chevaux ou les 

vaches, les importations de ces derniers au départ de pays endémiques comme l’Espagne (chevaux de 

travail et taureaux de corrida) ou l’Italie (broutards français envoyés à l’engraissement en Italie) Lors 

de ces mouvements, le contrôle des infestations par les tiques n’est pas réalisé et il n’y a pas 

d’obligation de traitements acaricides préalable. Les stades adultes pouvant rester fixer jusqu’à 14 

jours sur leurs hôtes et ces derniers pouvant supporter une forte charge de tiques, le risque 

d’introduction n’est pas négligeable.  

Les stades adultes peuvent aussi parasiter certains ongulés sauvages tels que les sangliers, voire peut-

être les cervidés (Pierre-Claude Morel, 2003). Bien qu’aucune donnée quantitative soit disponible sur 

les taux d’infestation de ces animaux, leurs mouvements naturels transfrontaliers entre l’Espagne ou 

l’Italie pourraient constituer un risque d’introduction, seulement à courte distance, puis une diffusion 

ensuite de proche en proche.  

Ces différentes voies d’introductions permettent à la tique d’étendre son aire géographique, du 

moment qu’elle arrive dans des zones nouvellement favorables. Ces dernières peuvent le devenir 

d’une part par les changements climatiques qui s’accélèrent fortement ces dernières années et qui 

augmentent entre autres les températures favorables à la métamorphose des nymphes gorgées avant 

l’hiver, et d’autre part par des modifications anthropiques comme la modification des pâturages, la 

conversion des plaines inondables et deltas marécageux en terres agricoles et pâturages permettant 

la création de nouveau habitats plus favorables à la survie de la tique et de ses hôtes (Agustin Estrada-

Peña et al., 2007). C’est ainsi que l’on pense que H. marginatum a pu s’installer ces dernières années 

dans le sud de la France. Elle était déjà décrite depuis une cinquantaine d’année en Corse (Delpy, 1946; 

P.-C. Morel, 1959) et de récentes études ont montré qu’elle y est maintenant abondante et largement 

distribuée (Grech-Angelini et al., 2016). Sur le continent, de rares signalements historiques existaient 

(P.-C. Morel, 1959; Rageau, 1972) mais aucun n’avait permis de confirmer sa présence en raison soit 

d’une identification douteuse du spécimen, soit de l’absence d’information sur le stade de 

développement observé, ou encore parce qu’il semblait plus vraisemblablement correspondre à une 

introduction ponctuelle de stades immatures par des oiseaux migrateurs, qui auraient ensuite mué en 

adultes sans pour autant qu’un cycle de développement puisse se mettre en place localement et 

qu’une population puisse à termes s’établir. Ce dernier scenario est le plus probable quant aux 

observations récentes de H. marginatum sur des chevaux dans des pays du nord de l’Europe comme 

en Hollande, en Allemagne ou encore au Royaume-Uni, à des latitudes (Hasle et al., 2009; Jameson et 

al., 2012; Uiterwijk et al., 2021). La présence de populations viables et abondantes n’a été mise en 

évidence que récemment par la collecte répétée de divers stades de développement sur différents 

hôtes résidents et dans plusieurs zones du pourtour méditerranéen (Vial et al., 2016), suggérant ainsi 

que le sud de la France constitue une zone nouvellement colonisée par H. marginatum.  

I.5 Objectifs 

L’objectif principal de la thèse est de caractériser les facteurs affectant l’écologie de la tique H. 

marginatum dans le sud de la France où elle s’est récemment installée, afin d’identifier et prédire sa 

dynamique spatio-temporelle locale et par conséquent le risque vectoriel associé à cette dernière 

(figure 7).  

Cet objectif se décline en trois questions : 
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La première question est de savoir quelles sont les conditions environnementales favorables à 

l’installation et au développement de populations viables et abondantes de la tique H. marginatum, 

en considérant particulièrement le climat. Le sud de la France constitue un terrain idéal pour répondre 

à cette question du fait de son contexte particulier : (i) la présence confirmée et en abondance depuis 

plus de 50 ans de H. marginatum en Corse, et (ii) un processus d’installation récent et encore en cours 

de cette même tique sous l’effet du changement climatique sur le continent. Pour répondre à cette 

question, deux modèles statistiques ont été développés, l’un en Corse et l’autre sur le continent, à 

partir de données de présence et d’absence collectées dans les deux zones d’intérêt. 

La seconde question abordée dans cette thèse vise à mieux comprendre l’impact périodiques 

(quotidiennes à saisonnières) et locales de différentes variables climatiques telles que l’ensoleillement, 

la température, la pluviométrie ou l’humidité, sur la dynamique de population de H. marginatum. En 

effet, du moment que la tique est installée, ces variations vont exercer des contraintes importantes 

sur le succès et la saisonnalité des processus clés du cycle de développement de H. marginatum 

(oviposition, mues et métamorphoses, activité dont la recherche d’hôtes) et donc sur la pérennité ou 

non d’une population. Toutefois, le changement climatique peut là aussi modifier certains paramètres 

météorologiques, entre autres la fréquence, l’intensité, la répartition géographique et la durée des 

événements météorologiques extrêmes tels que les tempêtes, les inondations, ou la sécheresse. Un 

modèle mécaniste déterministe a été développé à partir de données de traits d’histoire de vie de la 

tique H. marginatum mesurés en milieu contrôlé et semi-contrôlé dans un observatoire du sud de la 

France, afin d’investiguer cette question. 

Enfin, la troisième question de cette thèse est d’identifier et d’évaluer l’importance des hôtes 

vertébrés parasités par les différents stades de développement de la tique H. marginatum, afin de 

pouvoir intégrer ces données dans les modèles prédictifs développés. En effet, ces hôtes peuvent avoir 

des défenses immunitaires et/ou comportementales plus ou moins efficaces contre les morsures de la 

tique, ou cette dernière peut présenter des préférences trophiques plus ou moins marquées. Par 

conséquent, ces hôtes vont être plus ou moins infestés par cette tique et contribuer de manière 

différente à la dynamique des populations de H. marginatum. La composition locale de la communauté 

d’hôtes et leur abondance relative vont donc influencer la densité de tiques dans l’environnement et 

par conséquent au risque vectoriel associé. Pour apporter de premiers éléments de réponse à cette 

question, une méta-analyse et une méta-régression ont été effectuées à partir d’une revue 

systématique de la littérature sur les associations parasitaires dues à la tique H. marginatum et 

rapportées en Europe. 
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Figure 7. Objectifs de la thèse. 
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II Caractérisation des facteurs environnementaux ayant une influence 

sur l’installation et la densité de Hyalomma marginatum 

II.1 résumé du chapitre 

La tique H. marginatum est l’un des principaux vecteurs de la fièvre hémorragique de Crimée 

Congo (CCHF) qui représente un enjeu sanitaire important de par sa létalité et son potentiel 

nosocomial.  

Des populations installées de H. marginatum ont été récemment identifiées dans le sud de la France 

continentale, constituant ainsi une zone d’intérêt pour caractériser les facteurs environnementaux 

facilitant ou entravant la colonisation d’un milieu par cette tique. Un peu plus au sud, cette tique est 

installée en Corse depuis plus d’une cinquantaine d’années avec des populations maintenant 

abondantes, ce territoire étant par conséquent intéressant pour identifier les facteurs 

environnementaux faisant qu’une population installée de tiques soit plus ou moins abondante. Ce 

chapitre est ainsi subdivisé en deux études, l’une ayant fait l’objet d’une publication sur la modélisation 

de la répartition spatiale de H. marginatum dans le sud de la France continentale et une autre partie 

adaptant ce premier modèle à la distribution de cette même tique sur le territoire Corse.  

Dans la première partie, un modèle mixte corrélatif à haute résolution suivant une loi de Poisson enflée 

en zéro a été développé pour prédire la distribution de de H. marginatum dans une zone récemment 

colonisée, à savoir le sud de la France continentale. L’hypothèse sous-jacente était que la tique ne 

s’était certainement pas encore installée dans toutes les zones qui lui étaient favorables et disponibles. 

Ainsi, certains points d’absence pouvaient possiblement changer de statut les années suivantes et 

donc constituer de « faux négatifs » tandis que certains points de présence unique pouvaient être 

seulement le reflet d’introductions ponctuelles sans établissement de populations viables et constituer 

alors de « faux positifs ». Devaient donc être modélisées conjointement par le modèle la 

présence/absence puis l’abondance du moment qu’une population s’avérait établie. Au total, 931 

tiques adultes H. marginatum ont été échantillonnées sur des chevaux de 2016 à 2019 et en 2021, 

dans 14 départements, ce qui a permis d'établir la première carte de répartition de H. marginatum sur 

le territoire national. Ces données actualisées de présence/absence, ainsi que le nombre moyen de H. 

marginatum par animal examiné (charge parasitaire moyenne) comme indicateur de l'abondance 

relative de cette tique, ont été corrélées à de multiples paramètres environnementaux décrivant le 

climat et les habitats présents sur chaque site de collecte, ainsi que les mouvements des chevaux 

comme facteur d'exposition aux tiques. Le modèle a ainsi montré que H. marginatum était détectée 

dans des zones caractérisées par des températures chaudes tout au long de l'année et de faibles 

précipitations au printemps et en été, ces dernières se concentrant en automne, ainsi que par une 

humidité modérée toute l’année. Cela confirme que même dans les zones nouvellement envahies, 

cette tique reste cantonnée au climat de type méditerranéen et ne semble pouvoir s'étendre pour 

l’instant en dehors de cette gamme climatique. En ce qui concerne l'environnement, une 

prédominance d'habitats naturels ouverts, tels que les zones à végétation sclérophylle et à végétation 

éparse (maquis et garrigue en zone méditerranéenne française), a également été identifiée comme un 

facteur favorable à l’installation de H. marginatum, par opposition aux habitats urbains ou périurbains, 

ainsi qu’aux zones humides telles que les marais intérieurs comme observés en Camargue dans le delta 

du Rhône. Sur la base de ce modèle, nous avons prédit les zones actuellement propices à 

l'établissement de la tique H. marginatum dans le Sud de la France continentale, avec une précision 

relativement bonne en utilisant des méthodes de validation interne (AUC = 0,66) et externe (AUC = 

0,76 et 0,83). En ce qui concerne l'abondance des tiques, certaines relations corrélatives étaient 

similaires à la composante présence/absence du modèle de présence/absence, ainsi que le type de 
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mouvements des chevaux mis en évidence comme un facteur explicatif important de la charge 

parasitaire moyenne.  

Dans la deuxième partie portant sur la Corse, le même type de modèle corrélatif a été réalisé, suivant 

une loi binomiale négative uniquement et non enflée en zéro. L’hypothèse sous-jacente était cette 

fois-ci que la tique avait eu le temps de coloniser tous les milieux qui lui étaient favorables et 

disponibles. De ce fait, les points d’absence étaient supposés rares ou être plutôt des zones de très 

faible abondance passant en-dessous du seuil de détection en cas d’effort d’échantillonnage 

insuffisant. Les infestations observées aux points de présence étaient supposées refléter mieux 

l’abondance relative de la tique puisque les populations étaient établies et donc à l’équilibre. Afin de 

disposer d’assez de données d’occurrence pour paramétrer le modèle, des données de tiques 

échantillonnées sur des peaux de bovins en abattoir, entre 2020 et 2021, ont été préférées à des 

données collectées sur chevaux qui ont été gardées pour la validation du modèle. L'un des principaux 

problèmes rencontrés était toutefois la localisation des zones d’infestation des bovins, dont on ne 

disposait que du numéro national d'identification sur leur boucle auriculaire. Des croisements de bases 

de données ont permis d’identifier les parcelles appartenant à leur exploitation d’origine. Sans 

information sur les pratiques d'élevage de chaque exploitation, il a été supposé que les bovins 

parcourussent toutes les parcelles indifféremment, ces dernières constituant toutes des zones 

potentielles d’infestation par la tique H. marginatum. Par conséquent, les variables environnementales 

explicatives du modèle étaient moyennées sur l’ensemble des parcelles de chaque exploitation Au 

total, la présence de 1127 tiques H. marginatum a été rapportée sur 487 bovins. Comme pour le 

modèle continental, le modèle corse a mis en évidence l’influence favorable d’un climat chaud toute 

l'année et sec au printemps et en été. En revanche, aucun résultat concluant n'a été obtenu concernant 

l’habitat. Par comparaison du modèle nul (AIC = 1692), du modèle nul avec l’exploitation comme effet 

aléatoire (AIC = 1594) et du modèle complet (AIC = 1586), l’effet aléatoire sur la ferme de provenance 

était le paramètre qui permettait le plus d’expliquer l’abondance de H. marginatum, et non 

l’adjonction des variables explicatives environnementales. Il se pourrait que ce manque de pouvoir 

explicatif de certaines variables environnementales, entre autres l’habitat, soit dû au fait de moyenner 

les proportions d’habitats observés sur l’ensemble des parcelles d’une même exploitation alors les 

éleveurs ne les utilisent pas forcément toutes et tout le temps pour y faire pâturer leurs bêtes, voire 

utilisent d’autres zones telles que les estives en montagne dont l’habitat n’a pas pu être caractérisé 

par cette étude. 

Dans ce chapitre, outre les aspects méthodologiques qui diffèrent d’une zone à une autre en fonction 

des hypothèses d’installation de la tique H. marginatum, seront discutées le pouvoir explicatif des 

variables environnementales choisies et les limites de l'estimation de l'abondance de H. marginatum 

par des taux d’infestation d’animaux. 
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II.2 Publication n° 1: The Crimean-Congo haemorrhagic fever tick vector Hyalomma 

marginatum in the south of France: Modelling its distribution and determination of 

factors influencing its establishment in a newly invaded area
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II.3 Effet de l’environnement sur la densité des populations de Hyalomma marginatum 

et modélisation de sa répartition spatiale en Corse. 

Introduction 

Contrairement à ce que l’on observe sur le continent, Hyalomma marginatum est installée en Corse 

depuis au moins une cinquantaine d’années (Delpy, 1946), avec la confirmation récente de l’existence 

de populations abondantes et largement réparties sur l’île ; (Grech-Angelini et al., 2016). Des collectes 

de tiques sont réalisées par l’université de Corté, ainsi que l’INRAE et le CIRAD, depuis plusieurs années, 

sur chevaux en centre équestre et sur bovins en abattoir pour étudier sa distribution et son portage 

pathogénique (Cicculli et al., 2020). Les facteurs expliquant sa distribution spatiale, c’est-à-dire sa 

présence mais aussi son abondance relative, ont été étudiés par le biais d’un modèle corrélatif lors 

d’un stage de Master II que j’ai encadré au premier semestre 2022. 

La Corse est une île montagneuse, avec un relief très marqué qui impacte aussi bien le climat, la 

végétation ainsi que les pratiques agriculturales et d’élevage (Rome and Giorgetti, 2007). Le climat y 

est méditerranéen, avec toutefois des influences alpines (Luciani, 2016). La végétation, 

essentiellement composée de maquis et de forêts (feuillus, mixtes, conifères), est étagée selon 

l’altitude (Rome and Giorgetti, 2007 ; Luciani, 2016). Pour ce qui est de l’élevage bovin qui est devenu 

majoritaire devant l’élevage ovin en Corse, il existe deux grands types : un élevage plutôt sédentaire, 

dit « élevage de plaine » et un élevage ultra-extensif, dit « élevage de montagne » (Harignordoquy, 

2012). Dans le premier cas, les bovins sont de races continentales et pâturent principalement sur les 

parcelles des éleveurs. Dans le deuxième cas, les bovins sont de races locales ou mixtes et pratiquent 

le libre parcours. Le parcours peut être défini comme un espace de montagne, pâturé plus ou moins 

librement, par des troupeaux, au printemps et en été voire parfois tout au long de l’année (Santucci, 

Fabre, and Paoli, 2011). 

Matériel et méthodes 

La méthode statistique utilisée pour ce travail réalisé sur la Corse est globalement similaire à celle 

utilisée pour la modélisation de la distribution spatiale de Hyalomma marginatum dans le Sud de la 

France Continentale (Bah et al., 2022). 

Concernant les données d’occurrence de H. marginatum permettant de paramétrer le modèle, des 

tiques ont été collectées de manière exhaustive, tout au long de l’année, de 2017 à 2021, sur des peaux 

de bovins en abattoir (abattoir de Ponte-Leche principalement, situé en Haute-Corse mais recevant 

des animaux provenant de l’ensemble de l’île). Sous l’hypothèse que les animaux arrivaient 

directement de leur élevage avant de se faire abattre, le numéro d’identification nationale de chaque 

animal abattu a permis, grâce à un croisement de la base de données nationale d’identification animale 

(BDNI) et du registre parcellaire graphique (RPG), d’identifier les parcelles appartenant à l’exploitation 

d’origine de chaque bovin et pouvant correspondre aux zones potentielles d’infestation par les tiques 

des bovins. Pour la construction du modèle, seules ont été retenues les données d’infestation par bovin 

collectées entre avril et juin, période correspondant au pic d’activité des stades adultes H. marginatum 

(Morel, 1959 ; Grech-Angelini et al., 2016) et donc reflétant au mieux les abondances relatives de cette 

tique. Pour la validation du modèle, des tiques ont cette fois été collectées sur des chevaux dans des 

structures équestres réparties si possible sur l’ensemble de l’île et visitées au printemps (avril à juillet), 

de 2018 à 2021. Etaient sélectionnées des structures équestres mettant leurs chevaux au pré ou 

pratiquant des promenades en nature, et ne traitant pas ou peu leurs chevaux contre les ectoparasites, 

afin de maximiser les chances d’infestation par les tiques. La localisation GPS de chaque structure 

équestre était indiquée, considérant une zone de quelques kilomètres autour de la structure comme 
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l’aire potentielle d’infestation des chevaux par les tiques. Toutes les tiques collectées, sur bovins 

comme sur chevaux, étaient systématiquement identifiées à l’espèce grâce à l’utilisation de clefs 

d’identification morphologique, avant d’être congelées pour la recherche ultérieure d’agents 

pathogènes (Estrada-Peña et al., 2018 ; Pérez-Eid, 2007).  

Pour expliquer ces données d’occurrence, des données environnementales de couverture du sol et de 

végétation ont été extraites des bases de données CORINE Land Cover (CORINE Land Cover 2018, 

Version 2020_20u1) et BD Forêt® 2 (Institut Géographique National). Sur le même principe que le 

modèle développé pour le continent, ces couches d’information ont été combinées et reclassées en 7 

catégories générales d’habitat : habitat ouvert naturel, forêt ouverte, forêt fermée de conifères, forêt 

fermée de feuillus, zone agricole, zone artificialisée, zone humide. Pour la construction du modèle, ont 

été calculées les proportions de chaque habitat pour chaque parcelle des exploitations d’origine des 

bovins examinés pour les tiques en abattoir. Ces proportions ont ensuite été moyennées sur 

l’ensemble des parcelles d’une même exploitation, sous l’hypothèse que les vaches parcourent 

indifféremment toutes ces surfaces et peuvent s’y faire infester par H. marginatum. Pour la validation 

du modèle, les proportions de chaque habitat ont été relevées dans un rayon de 5 km autour de chaque 

point GPS localisant les structures équestres. Comme pour le modèle continental, ces variables de 

proportions relatives de chaque habitat ont été ensuite transformées en coordonnées indépendantes 

dans un espace à 6 dimensions, à l’aide de la transformation log-ratio isométrique.  

Concernant les conditions climatiques mensuelles associées à chaque localité où des tiques H. 

marginatum ont été trouvées, des données SAFRAN (Météo France) de températures journalières 

maximale et minimale à 2 m d’altitude, du potentiel d’évapotranspiration, d’humidité relative à 2 m 

d’altitude et de précipitation ont été extraites à l’échelle de la Corse. Similairement au modèle 

continental, les données originales, sur une grille carrée de 8 km de côté, ont été moyennées sur les 

années 2000 à 2020 et réduites par analyse en composantes principales en 3 variables synthétiques 

indépendantes. Comme pour le modèle continental, la première composante qui expliquait une 

grande partie de la variabilité des données (70,5%) s’avérait négativement corrélée aux températures 

mensuelles tout au long de l’année (maximales, minimales ou moyennes) et positivement corrélée aux 

précipitations printanières et estivales, ainsi qu’automnales. Les données positives de la première 

composante se situaient essentiellement au centre de la Corse, en zone montagneuse, et les valeurs 

négatives en zones côtières. Cette première composante s’avérait corrélée à l’altitude (r2=0.93, 95% 

CI = [0.90;0.95], test de Pearson). La seconde composante, expliquant 11,3% de la variabilité des 

données, était quant à elle négativement corrélée aux précipitations hivernales et positivement 

corrélée aux humidités relatives printanières et estivales. Enfin, la troisième composante principale, 

expliquant 8% de la variabilité des données, était positivement corrélée aux humidités automnales et 

hivernales. 

Un modèle linéaire généralisé à effets mixtes (GLMM), de distribution négative binomiale, a ensuite 

été réalisé. Contrairement au modèle continental, il n’a pas été choisi de réaliser un modèle enflé en 

zéro permettant de modéliser des jeux de données avec une quantité excessive de zéros, c’est-à-dire 

d’absences de tiques. En effet, l’hypothèse forte faite en Corse est que H. marginatum y est installée 

depuis suffisamment longtemps pour avoir colonisé tous les endroits qui lui étaient favorables et 

devrait a priori être présente quasiment partout à des abondances plus ou moins fortes selon la 

favorabilité du milieu ; de ce fait, les absences observées seraient plus le fait de très faibles abondances 

de tiques passant en-dessous du seuil de détection si l’effort d’échantillonnage est insuffisant. La 

variable réponse a été définie comme étant l’abondance de tiques adultes H. marginatum, soit le 

nombre relatif de tiques par bovin. Les variables explicatives utilisées étaient les variables climatiques 

synthétiques, avec leurs composantes linéaires et quadratiques, et les coordonnées isométriques 
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d’habitat. Bien que l’altitude des parcelles associées aux données d’occurrence de tiques collectées 

sur bovins n’ait pas été retenue comme variable explicative du modèle puisque fortement corrélée à 

la première composante principale climatique, la différence d’altitude au sein d’une même parcelle a 

été gardée comme variable corrective reflétant le dénivelé expérimenté par les bovins et pouvant 

influer à la fois leurs déplacement mais aussi la nature plus ou moins hétérogène des habitats et donc 

l’utilisation qu’ils en font (Agustín Estrada-Peña, Sánchez, and Estrada-Sánchez, 2012). Enfin, la ferme 

de provenance de chaque bovin a été inclue comme effet aléatoire, pour tenir compte des pratiques 

d’élevage qui pourraient influencer le nombre de tiques par animal. L’autocorrélation spatiale des 

résidus du modèle a été testée à l’aide d’un test de Moran, afin de s’assurer que les taux d’infestation 

des bovins sur une parcelle ne dépendent pas de ceux d’autres bovins parcourant les autres parcelles 

les plus proches, et aucune autocorrélation n’a été mise en évidence. Afin d’assurer la reproductibilité 

du travail, les données et métadonnées ont été publiées sur le dépôt institutionnel Dataverse1 du 

Cirad, les calculs, analyses et rapports ont été faits à l’aide du logiciel libre R2 et des packages 

également libres, et le code est accessible sous licence GPL-3 sur la plateforme Forgemia3 de l’Inrae. 

  

 
1 https://dataverse.cirad.fr/ 
2 https://cran.r-project.org/ 
3 https://forgemia.inra.fr/ 
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Résultats 

Sur 1347 bovins examinés en abattoir en 2020 et 2021, seulement 487 ont été retenus après 

suppression des données erronés ou collectées en dehors de la saison ciblée, et après croisement des 

bases BDNI et RPG. 1127 tiques H. marginatum ont été collectés sur ces 487 bovins, soit un taux moyen 

d’infestation de 2,3 tiques par bovin. 59% des bovins n’avaient pas de tiques (287/487) et 90% en 

avaient sept ou moins (absences inclues). Concernant les tiques collectées sur cheveaux, sur 74 visites 

de structures équestres, 998 H. marginatum ont été collectés sur 864 chevaux avec une moyenne 

d’infestation de 1.3 tiques par cheval. Néanmoins, seulement 46 visites ont été retenues après 

suppression des doublons et des visites hors saison afin de refléter l’abondance relative de la tique. 

Sur ces 46 structures 39% (18/46) ne présentaient aucune tique H. marginatum et 90% en avaient trois 

ou moins, avec un total de 796 H. marginatum collectées. 

Comme pour le modèle continental, le modèle corse a montré qu’un climat chaud toute l’année et sec 

au printemps et en été était favorable aux fortes abondances de la tique H. marginatum (coefficient 

négatif première composante principal = -0.820, erreur standard=0.229 et p-value = 0.0003 ; 

coefficient quadratique associé = 0.032, erreur standard = 0.141 et p-value = 0.820). Un effet mineur 

de la seconde composante principale a été observé (coefficient seconde composante principal = 0.519, 

erreur standard = 0.328 et p-value = 0.114 ; coefficient quadratique associé = 0.305, erreur standard = 

0.137 et p-value = 0.026) toutefois son interprétation est d’autant plus limitée par le fait que sa pente 

est quasi nulle lorsqu’on la projette (toute autres variables fixées à leur moyenne) sur les données 

d’occurrence. Contrairement au continent, aucun résultat concluant n’a cependant été obtenu quant 

aux habitats, de même que pour la différence d’altitude. Selon les comparaisons des critères 

d’information d’Akaike (AIC, Akaike, 1973) du modèle nul (AIC = 1692), du modèle nul avec 

l’exploitation comme effet aléatoire (AIC = 1594) et du modèle complet (AIC = 1586), l’effet aléatoire 

sur la ferme de provenance était le paramètre qui permettait le plus d’expliquer l’abondance de 

Hyalomma marginatum, alors que l’adjonction des autres variables explicatives n’améliorait que très 

peu le modèle.  

Bien que le modèle semble en l’état actuel assez peu explicatif, une carte de prédiction a été réalisée 

à partir du GLMM et confrontée aux données d’occurrence des tiques H. marginatum récoltées sur 

chevaux (Figure 1). Selon les prédictions, l’abondance de H. marginatum était plus marquée au niveau 

des côtes et des plaines, où le climat est plus chaud et sec, qu’au niveau des reliefs, où elle est prédite 

comme quasiment nulle voire nulle. Les prédictions ont été en partie validées au niveau des côtes et 

des plaines, avec toutefois une hétérogénéité observée des taux d’infestation qui n’était pas 

complètement prédite par le modèle. Au niveau des massifs montagneux au centre de la Corse, le 

modèle prédisait une quasi-absence de la tique, ce qui corrobore avec certaines données observées 

mais pas toutes puisque la présence de H. marginatum a été rapportée dans certains centres 

équestres, même si les abondances mesurées restaient faibles.  
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Figure 1. Carte de prédiction de la charge parasitaire sur bovins de Hyalomma marginatum (à gauche) 

comparé à la charge parasitaire observée dans les structures équestres (à droite). 

Discussion  

Cette étude a permis pour la première fois de modéliser et donc de prédire la distribution spatiale de 

H. marginatum en Corse. Comme pour le continent, ce modèle a confirmé l’importance d’un climat 

chaud et particulièrement sec au printemps et en été (de type méditerranéen) pour la présence de 

populations abondantes de H. marginatum. Il a également montré la forte influence de l’exploitation 

d’origine des bovins sur leur taux d’infestation par cette tique. Cela peut s’expliquer par des différences 

de pratiques d’élevage comme l’utilisation traitements acaricides, le pâturage allant de l’utilisation 

stricte de prés clôturés à la pratique du libre parcours, ou encore la promiscuité des bovins avec la 

faune sauvage. La méthode utilisée pour la réalisation de ce modèle peut être adaptée pour la 

réalisation d’autres modèles de distribution spatiale de différentes tiques. La démarche « Science 

Ouverte » suivie peut aider notamment à faciliter l’implémentation d’une méthode analogue. 
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Toutefois, contrairement au modèle continental qui indiquait les habitats ouverts naturels comme 

favorables aux populations abondantes de H. marginatum alors que les zones humides semblaient au 

contraire limiter leur installation, aucun résultat probant n’a été obtenu quant à l’effet de l’habitat sur 

l’abondance de H. marginatum en Corse. Cela pourrait en partie s’expliquer par notre mode de 

location des bovins examinés à l’abattoir, sous l’hypothèse qu’ils se déplaceraient indifféremment sur 

toutes les parcelles de l’exploitation et y seraient infestés également par des tiques H. marginatum. 

Cette hypothèse nous a amené à réaliser des moyennes des différentes variables climatiques, d’habitat 

et de dénivelé. Or, comme évoqué précédemment, la Corse est une île au fort relief. Alors que le climat 

restera globalement le même d’une parcelle à une autre si elles sont assez proches, les habitats et les 

altitudes peuvent grandement varier. Ainsi, réaliser des moyennes peut lisser les données et entraîner 

une certaine perte d’information, toutes les exploitations risquant de se retrouver avec des 

proportions d’habitats et des dénivelés moyens comparables alors que des infestations distinctes à H. 

marginatum y sont mesurées. Afin d’appréhender un peu plus le biais que peut engendrer l’assignation 

des bovins examinés pour les tiques à l’ensemble des parcelles de leur exploitation d’origine, un 

second modèle a été réalisé avec les données de collecte de tiques chez les chevaux. L’effet du climat 

restait identique mais cette fois certains habitats présentaient un effet significatif sur les infestations 

par H. marginatum. Bien que ces résultats soient à considérer avec précaution car trop peu de données 

d’occurrence étaient disponibles pour calibrer correctement le modèle, ils suggèrent qu’identifier la 

zone exacte d’infestation par les tiques et ne caractériser que les habitats de cette zone (comme exercé 

dans le rayon entourant les structures équestres et où les chevaux se promènent) permettrait de ne 

pas « diluer » l’effet de l’habitat et d’en évaluer son rôle. 

La non-validation ou validation partielle du modèle, entre autres dans les zones de fort relief, peut 

également être causée par cette hypothèse initiale d’utilisation complète et continue des parcelles par 

les vaches de l’exploitation alors que les méthodes de pâturage sont variées en Corse. En montagne, 

les bovins pratiquent souvent le libre parcours, qu’il soit total ou seulement réalisé pendant une partie 

de l’année généralement au printemps et en été ; les bovins ne sont donc pas systématiquement et/ou 

continuellement sur les parcelles de leur exploitation. Dans ce cas, les zones d’infestation par H. 

marginatum pourraient être plutôt les zones de parcours dont les habitats n’ont pas pu être 

caractérisés pour le modèle faute d’information sur leur localisation. Dans les zones de plaine, les 

bovins sont plus sédentaires et utilisent majoritairement les parcelles environnantes appartenant à 

leur exploitation de provenance ; toutefois, certains éleveurs des zones côtières peuvent envoyer au 

moins en partie leur cheptel en estives (justement au moment du pic d’activité de H. marginatum) et 

ainsi fausser certaines prédictions du modèle sur les côtes. Une certaine prudence doit cependant être 

gardée quant à cette dernière explication et en l’absence d’étude sur les pratiques d’élevage car il a 

aussi été décrit la gestion des troupeaux par lots en Corse, avec des animaux qui partent en estives et 

d’autres comme les jeunes bovins qui restent en pâtures pour être envoyés à l’abattoir, justement là 

où les collectes de tiques sont réalisées. Dans ce cas, les infestations observées auraient bien lieu dans 

les parcelles et la caractérisation des habitats des parcelles serait bien représentative des zones où les 

infestations ont lieu.  Afin de mieux caractériser les habitats des estives, une étude préliminaire a été 

réalisée au printemps 2022 dans quelques élevages d’où provenaient certains bovins examinés pour 

les tiques. Il a ainsi été demandé aux éleveurs d’identifier les parcelles qu’ils utilisaient pour leurs 

bovins et de localiser leurs zones de parcours s’ils en pratiquaient. Il est apparu que les parcelles 

identifiées par les éleveurs correspondaient globalement aux parcelles déclarées au RPG. Toutefois, la 

majorité des éleveurs n’utilisaient pas toutes leurs parcelles pour les bovins ou pas toute l’année et les 

envoyaient aussi en estive. Une partie seulement des zones d’estive restaient assez proches des 

parcelles, elles étaient majoritairement composées d’habitat ouvert naturel. 



55 
 

Enfin, comme pour le modèle continental, le choix d’utiliser l’infestation des animaux par les tiques 

comme proxy de l’abondance relative de la tique H. marginatum reste discutable. Cette approximation 

de l’abondance ne prend pas en compte les tiques présentes dans l’environnement ni sur les autres 

hôtes (en particulier la faune sauvage) alors qu’il est décrit chez les stades adultes de H. marginatum 

des préférences trophiques a priori différentes. En outre, elle suppose une composition identique des 

communautés d’hôtes à disposition des tiques quelle que soit la zone géographique, ce qui reviendrait 

à une même probabilité sur tout le territoire pour la tique d’infester un type d’hôte.  
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III Un modèle mécaniste pour reproduire la phénologie de Hyalomma 

marginatum 

III.1 Résumé du chapitre  

Cette partie fait l’objet d’un article en cours de rédaction.  Des travaux d’ajustements et de 

simulations supplémentaires doivent être réalisées pour le rendre publiable. 

Le Chapitre 1, à travers ses modèles phénoménologiques, a permis d’identifier les conditions 

environnementales favorables à la présence de Hyalomma marginatum sur un site et d’élaborer une 

carte de distribution. Néanmoins, la distribution étant prédite à partir de modèles statistiques ajusté 

à des données de présence-absence, elle ne peut représenter toute la distribution potentielle de 

H. marginatum (niche fondamentale) et ces modèles ne permettent pas de décrire la phénologie et 

l’impact des variables environnementales sur cette dernière. C’est pourquoi le Chapitre 2 se 

concentre sur la phénologie et la compréhension des contraintes limitants la distribution de 

H. marginatum. Deux modèles de dynamiques de population ont été développés à partir de données 

issues de la littérature et d'expériences de laboratoire sur les traits d'histoire de vie sous deux 

modalités de température différentes : variables et fixes. En utilisant les données quotidiennes d'un 

site où une enquête longitudinale sur le nombre de tiques adultes en gorgement sur chevaux a été 

mise en place, la dynamique simulée a atteint l'équilibre après 12 ans. Un décalage a été constaté 

entre les dynamiques saisonnières simulées et la dynamique observée sur le site. Nous discutons de 

la façon dont nous pourrions améliorer les modèles et leur utilisation une fois ajustés.  

III.2 Publication n°2: Characterising temperature as the main driver for Hyalomma 

marginatum settlement based on phenology  

Characterising temperature as the main driver for Hyalomma marginatum 

settlement based on phenology  

Bah MT; Vial, L.;Stachurski, F; Duhayon, M; Munoz, F.; Hoch, T.; Grosbois, V. 

 

Abstract 

The rise of temperature due to climate change is favouring the thermophilic and xerophilic tick 
Hyalomma marginatum which is known to be one of the principal vectors of the Crimean Congo fever. 
Thanks to that and the movements of its host its distribution range is expanding. It’s thus important to 
assess the conditions allowing the establishment of its population and the resulting phenology as its 
impact on its invasive capability. To simulate the dynamics and seasonality of Hyalomma marginatum 
, two dynamic population models were developed using data from the literature and from laboratory 
experiments on life history traits under two different settings of temperature: variable and fixed. Using 
daily data from a site where a longitudinal survey of feeding adult tick on horses was implemented, 
the simulated dynamics reached equilibrium after 12 years. A discrepancy was found between the 
simulated seasonal dynamics and the observed dynamics in the site. We discussed how we could 
improve the models and they’re used once adjusted.  
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Introduction 

Hyalomma marginatum is the primary vector of the Crimean Congo Haemorrhagic Fever virus (CCHFv) 

in Europe. CCHF is the most widespread medically relevant tick-borne virus, its geographic distribution 

stretches from Russia to Greece in the Palearctic and south to the Sahara in Africa. Infection in humans 

can occur through tick bites or contact with infected individuals. 

 CCHFv is a high-priority pathogen since there are no treatments or vaccinations available for it and 

because of its high fatality rate in the acute phase. Concerns are increasing since numerous nations 

have reported new cases of infection in recent years. 

The introduction and/or re-establishment of CCHF is closely linked to the distribution of its vector 

(Ergönül, 2006) which is affected by climatic and ecological changes as well as anthropogenic 

influences, such as modifications to land use, agricultural practices, hunting activities, and cattle 

movement. Indeed, several well-documented data show that some tick are slowly but clearly 

expanding their historical range into places where they were previously absent (Gray et al., 2009). 

 One of the main drivers of such variation in the geographical range is warmer temperature as it 

expands the season for the development of ticks (Danielova et al., 2004). H.marginatum being a 

thermophilic and xerophilic tick is favoured by such changes. Indeed, rise in autumn and winter 

temperatures may be causing its boundary to shift further north (Estrada-Peña & Venzal, 2007) as 

suggested by its observed presence in areas where populations couldn’t be established before (Vial et 

al 2016).   

The spread of an exotic species such as H. marginatum outside of its native range relies on the 

movement of its hosts. H. marginatum is a ditropic tick (meaning that the adult stage feed on a 

different group of hosts than the larvae and nymph stages) the adult stages typically parasite and feed 

on large ungulates like horses, cattle, sheep, goats, deer or wild boar, and occasionally humans while 

the immature stages (larvae and nymph) share the same host species, which are small vertebrates like 

hedgehogs, birds, and lagomorphs (Apanaskevich, 2004).   

Thus H. marginatum can be introduced through the importation or translocation of domestic ungulates 

(cattle,horses, goat) or uncontrolled movement of wild ungulates (wild boar, deer) and especially 

migrating birds.  Indeed, as immature ticks can be fixed up to 26 days on their host, introductions 

through migratory birds from Africa is the most frequently reported route of H. marginatum 

introduction in uncolonised northern parts of Europe (Jameson et al., 2012; Grandi et al., 2020; 

Lesiczka et al., 2022).  Conditions for establishment are currently not met in those regions but could 

be in the near future due to climate change. 

Given the ongoing expansion of H. marginatum distribution range and the associated disease risks, it 

is important to identify the conditions that allow the establishment of H. marginatum in new areas 

and the process that governs the sustainability of a H. marginatum population in newly colonized 

areas. Process-driven modelling are effective tools for synthesizing the biological processes involved 

and their impact on population dynamics while allowing the simulation of various situations. They can 

also be used to address the relationship between the climate and the seasonal activity of the tick. This 

is relevant both for addressing seasonality of infectious risk and for understanding suitable climatic 

conditions for tick populations, since climatic conditions must allow a long enough active season for 

ticks to complete their cycle. 

In this study, we present a temperature-driven process-based tick population model for H. 

marginatum. Our first objective was to design and parameterize the model using information retrieved 

from the literature and, importantly, data on temperature-dependent life-history traits obtained in the 
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(1) 

laboratory under controlled conditions. Our second objective was to compare the seasonal dynamics 

generated by the model with data from a longitudinal survey of feeding adult ticks on horses 

implemented in a study site presenting the typical Mediterranean climate and habitat that are suitable 

for H. marginatum. Our third objective was to reflect on the model structure and parameterization 

(and thus on the underlying assumptions and hypotheses) considering the comparison between the 

simulated and the observed dynamics for the feeding adult stage. 

Material and methods 

The main stages and processes contributing to the life cycle of H. marginatum were included in the 

structure of the model, which is summarized in a diagram (Figure 1).  The considered stages were the 

eggs, larvae, nymphs and adults. As larvae and nymph feed successively on the same host, questing 

phase were considered only for larvae and adult whereas feeding and engorged phases were 

considered for all the stages except for eggs. Transition from one stage to another is dependent on 

several processes such as development processes including oviposition, incubation, larvae to nymph 

moult and nymph to adult moult; questing activity and successful host attachment; feeding time; and 

mortality rates. The equations (1) for each of the phases within a stage S were similar to the one in 

Estrada-Peña (2011) and Hoch (2016) and were the following: 

𝐿𝑄(𝑡 + 1)  =  𝐿𝑄(𝑡)  +  𝐸𝐷(𝑡) ∗ 𝜌𝐸 −  𝐿𝑄(𝑡)  ∗ (𝜇𝐿𝑄 + 𝛿𝐿) 

𝐿𝐹(𝑡 + 1)  =  𝐿𝐹(𝑡)  + 𝐿𝑄(𝑡)  ∗  𝛿𝐿  − 𝐿𝐹(𝑡) ∗ (𝜈𝐿  + 𝜇𝐿𝐹) 

𝐿𝐷(𝑡 + 1)  =  𝐿𝐷(𝑡) + 𝐿𝐹(𝑡) ∗  𝜈𝐿  − 𝐿𝐷(𝑡) ∗ (𝜇𝐿𝐷 + 𝜌𝐿)  

𝑁𝐹(𝑡 + 1)  =  𝑁𝐹(𝑡)  +  𝐿𝐷(𝑡)  ∗  𝜌𝐿  − 𝑁𝐹(𝑡) ∗ (𝜈𝑁  + 𝜇𝑁𝐹)  

𝑁𝐷(𝑡 + 1)  =  𝑁𝐷(𝑡) + 𝑁𝐹(𝑡) ∗  𝜈𝑁  – 𝑁𝐷(𝑡)  ∗  (𝜇𝑁𝐷 + 𝜌𝑁)  

𝐴𝑄(𝑡 + 1)  =  𝐴𝑄  (𝑡)  +  𝑁𝐷(𝑡) ∗ 𝜌𝑁 −  𝐴𝑄(𝑡)  ∗ (𝜇𝐴𝑄 + 𝛿𝐴) 

𝐴𝐹(𝑡 + 1)  =  𝐴𝐹(𝑡)  +  𝐴𝑄(𝑡)  ∗  𝛿𝐴  −  𝐴𝐹(𝑡) ∗ (𝜈𝐴  + 𝜇𝐴𝐹) 

𝐴𝐷𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣(𝑡 + 1)  =  𝐴𝐷𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣(𝑡) + 𝐴𝐹(𝑡) ∗  𝜈𝐴  −  𝐴𝐷𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣(𝑡) ∗ (𝜇𝐴𝐷 + 𝜌𝐴𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣) 

𝐴𝐷𝑜𝑣(𝑡 + 1)  =  𝐴𝐷𝑜𝑣(𝑡) + 𝐴𝐷𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣(𝑡) ∗  𝜌𝐴𝑝𝑟𝑒𝑜𝑣 −  𝐴𝐷𝑜𝑣𝑖(𝑡) ∗ (𝜇𝐴𝐷  +  𝜌𝐴𝑜𝑣) 

𝐸𝐷(𝑡 + 1)  =  𝐸𝐷(𝑡) + 𝐴𝐷𝑜𝑣(𝑡) ∗  𝜌𝐴𝑜𝑣  / 2 ∗ 𝜀 − 𝐸𝐷(𝑡) ∗ (𝜇𝐸 + 𝜌𝐸) 

Where E, L N A corresponds to the eggs, larvae, nymphs and adult’s stages respectively and with the 

subscripts Q, F and D indicating questing, feeding and development phases. The adult development 

phase is divided into preoviposition and oviposition. The parameters μ, δ and correspond to the 

mortality and host finding rates. ε is the number of eggs produced by ovipositing females. ρ and ν are 

development and feeding parameters and depend on the cumulated degree-days or on the number of 

days spent in the phase.  

The model was developed in discrete time with a 1-day time step. Each process involved in the stage 

advancement (i.e development rate, mortality rate, encounter probability…) was associated with daily 

parameter values related with daily temperature and water vapour deficit values. No stochasticity was 

implemented in the model, which is deterministic. 
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(2) 

 

Figure 1. Diagram of the model structure. Arrows indicate transition between phases and mortality 

(outgoing arrows) parameters are defined in Table 1.  

Values for development parameters were obtained from laboratory experiment on tick colonies. Ticks 

used for rearing were obtained from various locations in southern France during our survey that took 

place since 2018. Ticks were sampled from horses belonging to equestrian structures localized 

between the borders of Spain and Italy. Generations used in the experiment were the result of random 

mating among those ticks. All animals used to feed ticks, whether goats or rabbits, were housed and 

handled in accordance with the Council of the European Communities directive of 24 November 1986 

(86/609/EEC) and French laws and regulations. In addition, a referral (APAFiS #6304: Feeding ticks on 

vertebrates for laboratory rearing) has been authorised and allows the gorging and reproduction of 

ticks of the species Hyalomma marginatum on these animals following the protocols described in the 

referral. Time to completion was assessed for three processes:  incubation, nymph molting, 

oviposition. Tick activity was also monitored. Time to completion was expressed in terms of Degree-

days (DD) above a certain threshold (th), meaning that advancement to the next stage occurs after 

enough days at an average temperature beyond a threshold were accumulated. In an experiment 

during which the mean daily temperature is fixed at T, the degree-days are computed as 

𝐷𝐷 = 𝑡(𝑇– 𝑡ℎ) 

This equation relates the time t required for completion with the temperature T in the experiments 

and was used to estimate the number of degree-days DD required for completion as well as the 

temperature threshold th above which completion progresses. 

The experiments whereby the development of eggs, engorged nymph and engorged female was 

monitored in climatic chambers with a constant relative humidity of 85% and at temperatures ranging 

from 18°C to 40 °C produced records of t for different values of T and for each developmental stages. 

Two types of experiments were conducted: one with temperatures kept constant through the 

observation period and another with variable temperatures as observed in natural conditions. All tests 

were performed in complete darkness. A subsidiary experiment where engorged nymphs were put 

under three modalities of day and night cycles, with 8, 16 and 24h hours of night respectively (lighting 
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(3) 

power in the chamber was around 400 to 500 lux) showed a lack of influence of lighting on 

development time. 

The parameters DD and th were adjusted to the records of t and T produced in the experiments by 

non-linear least-squares optimisation using the nls function in base R version 4.0.5 (2021-03-31). 

Mortality rates during questing and development were derived from equations published by Estrada-

Peña et al. (2011), with rate dependent on temperature and Vapour pressure deficit (VD). Vapour 

pressure deficit is considered to better capture the environmental constraints of the tick in its 

environment than relative humidity. 

Mortality rate during feeding is considered density-dependant as in Ogden et al (2005). It was assumed 

that the mortality rate increased with the number of ticks per host as we expect increased host 

immune response or grooming.  Since we lacked knowledge about host density and hosts are not 

explicitly considered in our model, we used the questing stage encounter rate as a proxy of host 

density. The corresponding equation for mortality rate during engorgement is the following for all 

feeding stages:  

𝜇𝑆𝐹 = 𝜇0𝐹 + 𝛾 ∗ ln (
1 + 𝑆𝐹

1 𝛿⁄
) 

With 𝜇0𝐹, γ and δ representing the basal rate, a factor for host density influence and the host 

encounter rate respectively. 

The number of eggs per female was estimated at 4330 from the mean weight of the total egg batch 

laid by the females used in the experiments and the weight of 100 eggs (51 mg). 

Other parameters were extracted from published data. 
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Table 1, Parameters used in the model definition. Name, meaning, value and units are described.  

Name Meaning Value 
 

Units References 

 

ρE 

 
Incubation time 
period 

𝑡𝑓𝑖𝑥 =
261.26

𝑇−15.24
  

 

𝑡𝑣𝑎𝑟 =
311.15

𝑇−13.11
  

 

 
 
Days 

 
 
Laboratory 

μE Mortality rate of 
eggs 

𝜇𝐸  = 108.3 − 3.848 ∗ 𝑇 + 1.414 ∗ 𝑉𝐷  Days-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

μLQ Mortality rate of 
questing larvae 

𝜇𝐿𝑄 = 16.1 + 0.814 ∗ 𝑇 − 0.21 ∗ 𝑉𝐷  Days-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

δL Finding rate for 
larvae 

𝛿𝐿  =  0.0063 ∗ 𝑇0.51  Days-1 °C-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

μLF Density dependant 
mortality rate of 
feeding larvae 

𝜇𝐿𝐹 = 0.55 + 0.049 ∗ ln (
1 + 𝑆𝐿𝐹

1 𝛿𝐿⁄
) 

 

Days-1 Hoch et 
al.(2016) 

νL Duration of larvae 
feeding period 

5 Days Hueli, (1979) 

ρL 

 

Duration of larvae 
metamorphosis 
period 

26 Days Estrada-Peña 
et al. (2011) 

μNF Density dependant 
mortality rate of 
feeding nymphs 

𝜇𝑁𝐹 = 0.55 + 0.049 ∗ ln (
1 + 𝑆𝑁𝐹

1 𝛿𝐿𝐹⁄
) 

 

Days-1 Hoch et 
al.(2016) 

νN Duration of 
nymphs feeding 
period 

8 Days Hueli, (1979) 

μND Mortality rate of 
engorged nymphs 

𝜇𝑁𝐷 = 51.4786 + 1.525 ∗ 𝑇 − 0.22 ∗ 𝑉𝐷  Days-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

 

ρN 

 

Duration of 
engorged nymph 
metamorphosis 
period 

𝑡𝑓𝑖𝑥 =  
191

𝑇−15.85
  

 

𝑡𝑣𝑎𝑟 =
294.66

𝑇−11.11
  

 

 
 
Days 

 
 
Laboratory 

μAQ Mortality rate of 
questing adult 

𝜇𝐴𝑄  = 14.3 + 0.792 ∗ 𝑇 − 0.14 ∗ 𝑉𝐷  Days-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

δA Finding rate for 
adults 

𝛿𝐴  =  0.051 ∗ 𝑇0.49  Days-1 °C-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

μAF Density dependant 
mortality rate of 
feeding adult 

𝜇𝐿𝐹 = 0.55 + 0.049 ∗ ln (
1 + 𝑆𝐴𝐹

1 𝛿𝐴⁄
) 

 

 

 
Days-1 

Hoch et 
al.(2016) 

νA Duration of adult 
feeding period 

14 Days Hueli, (1979) 
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(4) 

μAD Mortality rate of 
engorged adult 

𝜇𝐴𝐷  =  19.32 + 1.212 ∗ 𝑇 − 0.16 ∗ 𝑉𝐷  Days-1 Estrada-Peña 
et al. (2011) 

ρApreov Preoviposition time 
delay 

𝑡 =  
119.86

𝑇−17.35
  Days Laboratory 

ρAov Oviposition time 
delay 

𝑡 =  
190.23

𝑇−14.33
  Days Laboratory 

ε Number of eggs 
per laying female 

4330 Eggs Laboratory 

 

Temperature data were extracted from a weather station placed in the Pompignan private domain in 

the Mediterranean region of continental France (latitude 43.899º, longitude 3.865º) where we 

concurrently monitored adult infestation rates on horses. Daily mean temperature of 2020 was used 

as it was the year when horse infestation could be monitored throughout the year. 

Relative Humidity (RH) for the corresponding year and location was extracted from SAFRAN (Système 

d'Analyse Fournissant des Renseignements Adaptés à la Nivologie) analysis module of the French 

National Meteorological Service. It is updated daily, and weather estimates are presented in a regular 

8-km grid covering France. Relative humidity was then converted to vapour pressure deficit (VD) using 

the following relationships: 

𝑒𝑠 = 0.6108 ∗ 𝑒
(

17.27∗𝜃𝑇
237.3+𝜃𝑇

)
 

𝑉𝐷 = 𝑒𝑠 − (
𝜃𝑅𝐻

100 ∗ 𝑒𝑠
) 

Where es, θT and θRH are the maximum water holding capacity, mean daily temperature and relative 

humidity, respectively. 

The simulation of H. marginatum population dynamics was initiated with 100 questing adults. Growth 

rate and phenology of the population was evaluated at equilibrium after several years of simulation.  

The 2020 temperature and vapour deficit values over the year were used throughout the simulation 

(so that we reproduced the same weather in every year of the simulation). 

Since 2016, adult ticks were captured on horses in a private domain in Pompignan. Horses were 

checked every two weeks. But the monitoring was conducted throughout the whole year only for 2019 

and 2020.  These longitudinal monitoring data were used for model validation. 

Results 

The seasonality of each stages and phases in the model was similar across the years starting the 3rd 

year with abundance peaks occurring at the same periods. However, the population reached its 

equilibrium starting from 12th year. 

The egg seasons lasted from May to December with a peak in July and a second peak in September for 

the model with DD calculated from constant temperature. Whereas only one peak was observed in 

September for the model with DD calculated from variable temperature even though the activity 

period remains similar (Figure 1A).  

The Larvae season lasted from May to December with a peak in questing larvae in July and a peak in 

larvae in the developmental phase in August for the model with DD calculated from constant 

temperature. The starting season was delayed with a start in June, but the peak remained the same in 

the model with DD calculated from variable temperature (Figure 1B). 
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The Nymphal season lasted from June to December with a peak in August for feeding nymphsand a 

peak in November-December for the Nymphs in moulting phase for the model with DD calculated from 

constant temperature (Figure 2A). In the model calculated with variable temperature, the nymphal 

season started from July to December with a peak in feeding nymphs in October and a peak in moulting 

nymphs in November (Figure 2B). 

The adult’s seasons started in June and ended in December, with a peak in questing adult in August, a 

peak in Feeding adults in September, a peak in preovipositing females in October and ovipositing 

female in September for the model with DD calculated from constant temperature (Figure 3A).  

In the model with DD calculated from variable temperature the seasonality was different as it lasted 

the whole year with questing adult from September to May with a peak in November. Feeding adults 

lating from September to December with a resurgence in January-March with a peak in November.  

Preovipositing female lasted from October to June with a peak in November. Finally Ovipositing female 

lasted frm April to August with a peak in May (Figure 3B).  

 

Figure 2. Simulated dynamics for the Eggs and larvae phases with DD estimated from constant (A) or 

variable (B) temperature experiments. With incEggs, Qlarva and Devlarva corresponding to eggs in 

incubation, Questing larva and larvae in developmental phase (feeding + moulting) respectively.  

Monthly percent of individuals is calculated as the maximum number of individuals in a phase at a 

given month over the monthly maximum number of individuals at that phase in a complete calendar 

year. 
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Figure 3. Simulated dynamics for the Nymph phases with DD estimated from constant (A) or variable 

(B) temperature experiments. With FNymph, devNymph corresponding to feeding nymph and nymphs 

in moulting phase respectively.  Monthly percent of individuals is calculated as the maximum number 

of individuals in a phase at a given month over the monthly maximum number of individuals at that 

phase in a complete calendar year. 

 

 

Figure 4. Simulated dynamics for the adult phases with DD estimated from constant (A) or variable (B) 

temperature experiments. With QAdult, Fadult, nPreovi, nOvi, corresponding to questing adults, 
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Feeding adults, females in preoviposition and females in oviposition respectively.  Monthly percent of 

individuals is calculated as the maximum number of individuals in a phase at a given month over the 

monthly maximum number of individuals at that phase in a complete calendar year.  A year from the 

equilibrium was used as a reference. 

Figure. 5 shows the dynamics of the standardized number (divided by the yearly maximum number 

recorded in the simulation or during the onsite monitoring) of feeding H. marginatum adults. The 

simulated dynamics is delayed in comparison to the observed dynamics. It is more delayed with DD 

calculated from scenarios with variable temperature than fixed temperature. 

 

Figure 5. Simulated dynamics for the feeding adult ticks with DD estimated from constant (A) or 

variable (B) temperature experiments in comparison with long-term field data collected in Pompignan 

in 2020. Monthly percent of feeding adults is calculated as the maximum number of feeding adults 

feeding at a given month over the monthly maximum number of feeding adults in a complete calendar 

year. 

Discussion. 

The models as introduced reproduces the survival and dynamics of population of H. marginatum in an 
area presenting the typical Mediterranean climate and habitat that are suitable for H. marginatum. It 
is aimed to provide a realistic framework to test hypotheses on the survival and the phenology of tick 
populations. The later is essential to apprehend the suitable period for species invasion but also the 
temporal risk associated with tick-borne pathogens. 
However, the seasonal dynamics produced by the models greatly differ from the observed dynamics 
in our site of reference. This suggest that our models for the time being are not appropriate for 
reproducing the phenology of H. marginatum. Furthermore, we could have expected that the 
development rates obtained from ticks reared under variable temperatures would be more accurate 
than those obtained from ticks reared under constant temperatures. However, the reverse was 
observed with even more delay in seasonality for variable temperature conditions. These results don’t 
match our experimental observation where for a same for a same mean, temperature development 
rates were higher under variable temperature conditions than under constant temperature conditions.  
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This discrepancy could be explained by the way daily temperature was used in the model. Indeed, Daily 
mean temperature was used to estimate the accumulated Degree-day above a certain threshold. 
However, for most of the days, the mean temperature was below that threshold even though the 
maximum daily temperature was often above the latter a more accurate calculation of the effective 
temperature accumulated for development would require an hourly calculation instead of a daily one. 
The models should thus be parameterized using degree hours instead of degree-days.  
Another point of improvement for our models resides in the use of the observed dynamics to calibrate 
some parameters in the model, especially the density-dependent mortality rate who were extracted 
from Ogden et al. (2005).  
 
If the model is well adjusted to the observed data, the conditions allowing establishment of H. 
marginatum population could be explored by assessing the population growth rate in various 
conditions of temperature and VD. Furthermore, scenarios of Introduction could be simulated using 
for example birds’ migratory roads to uncolonized areas. Reasons for the failure of establishments such 
as the timing of arrival or inappropriate climatic conditions could be explored, and conditions needed 
for establishment in those areas could be determined.  
 
The presented models still need some adjustments but is an interesting tool supported by long-terme 
observations to describe the phenology of H. marginatum and estimate the conditions allowing its 
invasion in new areas. Furthermore, they represent a framework upon which interaction with hosts 
could be added and the dynamics of a pathogen such as CCHFv could be explored in the like of Hoch 
et al. (2016). 
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IV Identifications des relations trophiques de Hyalomma marginatum 

IV.1 Résumé du chapitre  

Dans les chapitres I et II, je me suis intéressé à expliquer et prédire la dynamique spatio-temporelle de 

H. marginatum sous le prisme de la météorologie/climat et de l’habitat. Une autre composante 

importante pour décrire et comprendre la niche écologique d’un vecteur hématophage comme une 

tique est son interaction avec son/ses hôtes. En effet, ce sont ces derniers qui vont régir la capacité de 

dispersion de la tique vers de nouveaux territoires ou les flux entre différentes populations de tiques, 

mais aussi la dynamique de ces populations de tiques en contribuant à leur cycle de développement 

et en jouant sur la survie des stades en quête d’hôtes. L’hôte est également important pour la 

dynamique de transmission d’agents pathogènes vectorisés car il peut être plus ou moins capable de 

répliquer ce dernier et réinfecter de nouveaux vecteurs. Par conséquent, dans ce chapitre nous avons 

effectué une revue systématique de la relation tique-hôte des espèces Hyalomma en Europe en 

mettant l'accent sur H. marginatum avec une méta-analyse et une méta-régression pour décrire ses 

préférences trophiques, si tant est qu’elle en ait, à l’aide de trois estimateurs que sont le taux 

d’infestation, la charge parasitaire et la compétitivité entre espèces de tiques. Notre analyse 

qualitative a mis en évidence l'augmentation des signalements d'interactions tique-hôte au cours des 

dernières décennies, principalement en Europe centrale et du Sud-Est.  H. marginatum est l'espèce qui 

détient le plus grand nombre de citations de relations hôte-tique et pour laquelle le plus grand nombre 

d'espèces hôtes a été rapporté. Même si une certaine interaction préférentielle a pu être trouvée pour 

les chevaux au stade adulte et les oiseaux de la famille des Emberizidae et Strigidae pour les stades 

immatures, les espèces ou familles d'hôtes ne contribuaient que faiblement finalement à la variation 
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globale entre les estimateurs d’interactions tique-hôte, suggérant l'implication d'autres composantes. 

Ainsi, nos résultats indiquent que H. marginatum est une tique globalement généraliste, même si elle 

présente certaines spécialisations locales en fonction très certainement des communautés d’hôtes 

disponibles, et dont la distribution dépend finalement principalement des conditions 

environnementales telles que le climat et l'habitat. Les limites actuelles de ces approches et les moyens 

de les améliorer sont également discutés. 

IV.2 Publication n°3 : Systematic review and meta-analysis of Hyalomma marginatum 

vertebrate hosts in the EU 

Systematic review and meta-analysis of Hyalomma 
marginatum vertebrate hosts in the EU 

Bah, MT.; Vial, L.; Busani, L.; Souq, L.; Grosbois, V.; Bernard, C.; and Jori, F. 

 
Abstract 

Host choice is a determining component of tick population and pathogen transmission 
dynamics.  In Europe, ticks of the genus Hyalomma, which are implicated in the 
transmission of several pathogens such as the Crimean Congo Haemorrhagic fever, have 
been found more often in areas previously lacking this ticks species. Therefore, we 
performed a systematic review of the tick-host relationship of Hyalomma spp in Europe 
with a focus on Hyalomma marginatum with a meta-analysis and meta-regression to 
describe its host preference pattern using three outcome values. Our qualitative analysis 
highlighted the increases in tick-host interaction report in the last decades mostly in 
South-eastern and Central Europe.  H. marginatum was also the species that hold the most 
host-tick relationship citation and for which the largest number of host species were 
reported. Even though some preferential interaction could be found for Horses in the 
adult stage and Emberizidae and Strigidae for the immature stages, Host species or 
families weren’t involved in much of the overall variation between tick-host interaction 
outcomes suggesting the involvement of other components. As such, our results suggest 
that H. marginatum is a generalist tick whose distribution depends primarily on 
environmental conditions such as climate and habitat. The current limitation of such 
approaches and ways to improve them are further discussed.  

Introduction 

Ticks are after mosquitoes, the second most important family of arthropod vectors 
involved in the transmission of vector-borne disease to humans. In Europe, the incidence 
of zoonotic tick-borne diseases such as anaplasmosis, Lyme borreliosis, Crimean-Congo 
Haemorrhagic Fever (CCHF) and rickettsiosis is increasing due to climate change, among 
other factors (Gray et al., 2009). 

Ticks (Ixodidae) are ectoparasites that require several hematophagous meals to complete 
their life cycle; thus, they alternate free-living non-parasitic and parasitic stages during 
their development. The non-parasitic stages include eggs, molting stages after blood-
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feeding, active or passive host searching stages after molting, and ovipositing females, and 
are the most sensitive stages to environmental conditions. The transition from one 
development stage to the next one, except the emergence of larvae from eggs, requires 
blood feeding and therefore, the completion of a parasitic stage on a vertebrate host. 

The range of host species on which a tick can feed varies depending on the development 
stage (e.g. usually immatures versus adults) and the tick species. Most ticks require to 
feed on three-hosts species (i.e.  larvae, nymphs and adults feeding on different animals) 
to complete their development but in some tick species the development cycle is 
completed on two (i.e ditropic) or even on a single (i.e monotropic) animal host. Some 
ticks are considered to be specialist while others are much more generalist. Historically, 
anatomical descriptions of ticks mouthparts and coxae suggested that ticks had adapted 
to restricted groups of host species with which they had co-evolved, leading to the 
hypothesis that ticks were specialist parasites (Hoogstraal and Aeschlimann 1982). 
However, it was later argued that the constraints generated by environmental conditions 
on free-living stages are more critical to the fitness of tick populations than the constraints 
generated by host suitability and availability on parasitic stages because ticks would be 
able to feed on a broad enough range of vertebrate host species (Klompen et al. 1996). 
This statement was later supported by studies showing that host community abundance 
and specific composition contributed weakly in explaining the geographical distribution 
of tick species (Cumming 2002; Estrada-Peña et al. 2020; Nava and Guglielmone 2013). 
The most straightforward approach to assess whether a tick species is a specialist is to 
consider the number of host species it can feed on (Lymbery 1989). Other criteria such as 
the prevalence of infested hosts, the intensity of infestation or the phylogenetic distance 
between parasite hosts can also be considered (Poulin and Mouillot 2003; Rohde 1980). 

The specificity or genericity in the host choice is important as it has a direct impact on 
pathogen transmission and the possibilities of disease spillover. Indeed, a generalist tick 
that could feed on a large diversity of hosts and whose geographic distribution is barely 
limited by host availability, can contribute to the emergence of diseases through 
interspecific pathogens’ transmission or geographic expansion (Mccoy, Léger, and 
Dietrich 2013; Dietrich et al. 2014). In addition, the density of generalist ticks is likely to 
increase as the number of species in the host community and/or the overall abundance of 
hosts increases. Because specialist ticks rely on a restricted number of host species and 
have a more limited potential in terms of geographic expansion, they are less likely to be 
involved in emergence events resulting from interspecific pathogen transmission or from 
colonization of new areas (Mccoy, Léger, and Dietrich 2013; Dietrich et al. 2014). 
However, because of their high adaptation to specific host species, their populations can 
locally thrive and contribute to the spread of their specific pathogens for which their 
vector competency is high (Richard S. Ostfeld and Keesing 2000a). 

In epidemiological systems involving a generalist vector, a vector-borne pathogen and 
multiple host species, the pathogen amplification transmission and maintenance potential 
may vary among the host species community. In such systems, high species diversity can 
create a dilution effect resulting from the transmission of the pathogen to a wide range of 
hosts with low amplification, transmission and maintenance potential (Richard S. Ostfeld 
and Keesing 2000b; Schmidt and Ostfeld 2001). However, even if some hosts are poorly 
competent for the pathogen, they can still be good amplifiers of the tick and therefore 
contribute in boosting the tick population and thus, the potential number of infectious 
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individuals. The dilution effect should barely occur in systems where the tick vector is a 
specialist species (Occhibove et al., 2022). 

Tick species belonging to the genus Hyalomma are implicated in the transmission of 
several important pathogens such as the Crimean Congo Haemorrhagic Fever virus 
(CCHF). Immatures Hyalomma ticks feed mainly on species belonging to the Rodentia and 
Lagomorpha order or to the Aves class while the adults feed mostly on species belonging 
to the Bovidae family (Spengler and Estrada-Peña, 2018). However, the range and number 
of hosts involved in the Hyalomma genus life cycle varies greatly between species. For 
example, Hyalomma aegyptium is a three hosts tick that feeds mainly on Testudo tortoises 
(Široký et al., 2006) albeit human and others vertebrates can act as occasional hosts. 
Hyalomma dromedarii is a two hosts tick (occasionally one or three) mainly found on 
camels. Hyalomma scupense is a one or two hosts species that feed preferentially on 
domestic ungulates, especially horses and cattle, regardless of the stage (Apanaskevich, 
2004; (Apanaskevich et al., 2013). Conversely, Hyalomma rufipes and Hyalomma 
marginatum tend to be more generalist (Estrada-Peña et al., 2018). The latter is one of the 
main vectors of the CCHF virus, currently considered as an emerging disease currently in 
Europe. 

H. marginatum is a ditropic tick. The larvae and nymphs feed on the same host, which is 
usually a small vertebrate such as a lagomorph, a bird, a hedgehog or a rodent, whereas 
the adults usually feed on a large ungulate such as a horse, a cattle, a sheep, a goat, a deer, 
a wild boar or occasionally a human (Apanaskevich 2004). Considering its wide hosts’ 
range and its wide geographical distribution, H. marginatum could be considered as a 
generalist tick. However, host preferences have been reported at least for the adult stage 
(Grech-Angelini et al. 2016). 

Furthermore, considering the hypothesis of “global generalist and local specialist” 
recently developed by MCcoy, Léger, and Dietrich (2013), ticks would locally develop 
preferences and adaptations to the most largely available host species leading to 
variations in the host species preference patterns across the tick distribution range. 
Under this hypothesis, an assessment of host preference at a wide scale would lead to 
falsely consider a tick species as generalist. Conversely, observation at the scale of the tick 
species distribution range of higher tick densities on certain host species, could result 
from the confounding effect of climate and habitat conditions rather than from genuine 
tick host preferences, and could thus lead to false conclusions regarding its classification 
as a generalist or specialist vector. 

In this study, we conducted a systematic review of tick-host interactions of the Hyalomma 
species present in Europe in order. Subsequently, we implemented a meta-analysis 
specifically on H. marginatum in order to describe the host species range of this vector, 
assess its host preference pattern and address whether it can be considered as a 
generalist or as a specialist tick species. Finally, based on those results, we discussed the 
potential influence on the most described host species on the tick life cycle and on the 
circulation of its vector borne pathogens such as CCHF. 
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Materials and methods 

We followed a systematic review approach, with the goal to extract all evidence of 
Hyalomma species tick-host interaction in Europe available in the literature in the last 
years. The systematic review was conducted following as closely as possible PRISMA 
(Preferred Reporting Items for Systematic Reviews and meta-analysis) guidelines (Page 
et al., 2021). To achieve that goal, literature searches were carried out in the following 
databases: BIOSIS, CAB, Embase, MEDLINE, PubMed, Scopus and Web of Science. 
Publications were selected through specific keywords for Title (K1), abstract (K2) and 
within the core text (K3). The first list of keywords consisted of an enumeration of all 
Hyalomma species that can be found in Europe (Estrada-Peña et al., 2018) which were 
combined into query K1. The second list of keywords consisted of a list of species common 
names, families or clades that could act as potential hosts of Hyalomma ticks and were 
integrated into query K2. The third list of keywords consisted of an enumeration of all the 
countries within Europe which formed query K3 (Table 1). 

Table 1: Queries used for the title (K1), abstract (K2) and body (K3) in the systematic 
literature review. 

K1 K2 K3 

Hyalomma 
OR 
marginatu
m OR 
aegyptium 
OR 
anatolicum 
OR rufipes 
OR 
scupense  

animals OR 
ruminants OR 
ungulates OR 
vertebrates OR 
Cervidae OR 
birds OR 
livestock OR 
cattle OR hares 
OR rabbits OR 
reptiles OR 
hedgehogs OR 
lagomorphs OR 
deer OR horses 
OR sheep OR 
goat OR 
Turdidae OR 
boar 

Albania OR Andorra OR Armenia OR 
Austria OR Azerbaijan OR Belarus OR 
Belgium OR ‘Bosnia and Herzegovina’ 
OR Bulgaria OR Croatia OR Cyprus OR 
Czechia OR Denmark OR Estonia OR 
Finland OR France OR Georgia OR 
Germany OR Greece OR Hungary OR 
Iceland OR Ireland OR Italy OR Latvia 
OR Lithuania OR Luxembourg OR Malta 
OR Monaco OR Montenegro OR 
Netherlands OR ‘North Macedonia’ OR 
Norway OR Poland OR Portugal OR 
‘Republic of Moldova’ OR Romania OR 
‘Russian Federation’ OR Russia OR ‘San 
Marino’ OR Serbia OR Slovakia OR 
Slovenia OR Spain OR Sweden OR 
Switzerland OR Turkey OR Ukraine OR 
‘United Kingdom’ OR Wales OR Scotland 
OR ‘Northern Ireland’ OR England 

In addition to the keywords, inclusion and exclusion criteria were defined. Indeed, only 
original data collected in natural conditions on the trophic relationships of ticks of the 
genus Hyalomma, (i.e. a tick detected on a host), were included. As such, strict modeling 
studies, reviews and laboratory experiments were excluded. Moreover, we reduced our 
screening to publications which were in English or French. No exclusion criteria were 
done according to the time of publication as it is supposed that host preferences should 
be constant across time, but we restricted the geographical area of the study to Europe. 
The choice of European countries was based on the list set up by the World Health 
Organisation’s Regional Office for Europe, which includes Europe in the broadest sense. 
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Even though The Central Asian countries (Kazakhstan, Kyrgyzstan, Tajikistan, 
Turkmenistan, and Uzbekistan) were included in the list, we chose to remove them from 
our study scope as they were too geographically too distant from it. Finally, publications 
whose access was restricted (publications that were too old and present only in the 
archives, or whose full texts were not accessible) could not be included in our study. We 
aimed to select publications in which natural observed tick-host observation was 
reported. In this regard, publications which required the collection of ticks from different 
hosts for the study of a virus for example were included. 

Duplicates between databases were removed in Zotero (Roy Rosenzweig Center for 
History and New Media, 2022) and selected publications were imported into Rayyan. 
Rayyan is a free web tool (Ouzzani et al., 2016) designed to help a team of researchers 
working on systematic reviews, scoping reviews and other knowledge synthesis projects, 
by speeding up the process of selecting studies through easy screening of titles and 
abstracts. 

After careful evaluation by one reviewer according to our inclusion criteria in Rayyan, a 
full-text review was conducted on selected articles to extract pertinent data. A first 
database was developped including the following qualitative data: title, authors, date of 
publication, country of study and if available regions or sub-regions in which the sampling 
took place, year and months of sampling, host species and Hyalomma tick species 
involved, life stages of the sampled ticks as well as the invasive status of the collected ticks 
(imported or resident). From such shortlisted and searchable articles that included 
specific data on H. marginatum, we aimed to extract the following additional quantitative 
variables for each sampled host species: number of examined hosts, number of hosts 
infested by H. marginatum, number of H. marginatum ticks collected, and number of ticks 
collected in total. This data-extraction step was validated by two other reviewers, to 
reduce the potential for miscount and misclassification of studies. 

In addition to the available information within the article, we extracted a measure of the 
most dominant landscape in which the sampling was conducted as well as the suitability 
of this habitat for the occurrence of H. marginatum. In order to do so, we relied on two 
raster maps, respectively: LANMAP 3 and the H. marginatum Suitability Map in Europe 
from Estrada-Peña (2016). 

LANMAP is a European landscape classification using digital data with four hierarchical 
levels including climate, altitude, geological material and land cover as determinant 
factors (Mücher et al., 2010). It provides 350 landscape types, at the most detailed level, 
with 14000 mapping units with a minimum mapping unit of 11 km2. For the meta-
analysis, we used a level of detail sufficient for distinction between climates. 

The suitability for H. marginatum was obtained from the map produced by Estrada-Peña 
and Wint (2016), who used MODIS satellite data of daytime land surface temperature and 
the Normalized difference vegetation index at a 1km spatial resolution as predictive 
covariates for tick’s occurrence in a statistical regression model. We extracted values from 
the later two rasters at the lowest geographical scale reported in each publication. 
Specifically, we computed the mean value of the suitability of H. marginatum within the 
region/subregion or country sampled and we extracted the most dominant landscape 
within the sampling zone being the region/subregion or the country. 
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A Meta-analysis was then carried out on data extracted specifically for H. marginatum. 
The quantitative outcome, also called effect size, from various separate studies was 
pooled together in a statistical model to provide an estimate of the combined effect size 
and error. The effect sizes from several studies are expressed on the same scale, and each 
effect size corresponds to a particular outcome. Moreover, effect sizes are weighted in 
such a way that precise estimates (those with lower sampling error) have a higher 
influence on the pooled effect size than inaccurate ones. We investigated three outcomes: 
1. Proportion of hosts infested by H. marginatum among hosts examined for ticks, as a 
proxy of the infestation rate; 2. Proportion of H. marginatum ticks among the total number 
of ticks collected on the hosts, as a proxy for measuring the competitiveness of this tick 
species; 3. Mean number of H. marginatum ticks collected per host, as a proxy of the 
parasitic load. 

We used a random-effects model to partially pool the effect size, given the diversity of 
contexts involved in the original studies. Indeed, even after accounting for sampling error, 
an additional source of variation between studies was expected (Senior et al., 2016). This 
variation was referred to as heterogeneity. Some studies in our meta-analysis contributed 
more than one observed effect size as they could report multiple tick-host interactions. 
Thus, heterogeneity was measured between interaction records instead of studies. The 
heterogeneity variance τ2 was calculated using the restricted maximum likelihood 
estimator for continuous effect sizes and the maximum likelihood estimator for 
proportions (Viechtbauer 2005). Among the various measures of heterogeneity that can 
be quantified based on τ2, we used the I2 statistic. This parameter can be conceptualized 
as the proportion of variation in effect sizes that cannot be assigned to sampling error 
(Higgins and Thompson 2002). These benchmarks, define small, medium, and high I2 as 
25%, 50%, and 75%, respectively (Higgins et al. 2003) and facilitate comparison of 
heterogeneity between meta-analysis. 

Hosts, climate and environmental suitability were used as factors to explain the 
heterogeneity among effect sizes. Thus, subgroup meta-analysis and meta-regression 
were conducted. We chose to gather some hosts by family instead of species (e.g. Caprinae 
for sheep and goat, Cervidae to include red deer, roe deer and fallow deer, and any bird 
families that could be captured) in order to have a meaningful number of observations 
per category. We conducted subgroups meta-analysis for the categorical variables (hosts 
and climate), and meta-regressions for the continuous variable (Suitability). In a 
subgroup meta-analysis, it is hypothesized that effect sizes from different studies do not 
stem from the same general population but are rather divided in subgroups, each of which 
has a unique distinct overall effect. These subgroup effects are estimated, and a null-
hypothesis significance test is performed assuming the absence of differences between 
subgroups. Cochran’s Q statistic (Cochran 1954) is employed to measure the differences 
between the estimated effect sizes and compared to its theoretical χ2 sampling 
distribution under the null hypothesis. Effect-size estimates of subgroups based on fewer 
than 5 studies must be interpreted with caution due to the inaccuracy in the estimation of 
τ2 (Borenstein et al., 2021). In order to minimize bias in τ2 estimation, subgroups were 
assumed to share a common estimate of the among-studies heterogeneity. 

In a meta-regression, the outcome (response variable) is predicted according to the values 
of explanatory variables, similar to multiple regression. The outcome is the effect size, and 
the explanatory variables are common characteristics between studies that can have an 
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impact on the effect size. In other terms, the meta-regression investigates whether 
specific explanatory variables explain some of the variability of effect size among studies. 

We conducted this analysis on the adult and immature stages separately, as their hosts 
are different. For statistical analyses, we used the R statistical software version 4.0.2 (R 
Core Team, 2022) with the packages meta (Schwarzer 2022) and metafor (Viechtbauer 
2022). 

Results 

Bibliometric outputs 

The initial query of the seven target data bases yielded 1448 records, which reduced to 
435 articles after removing duplicates. Among these, 319 references were selected for full 
reading during the first phase of selection by title and abstract, using Rayyan. A total of 
100 references could not be exploited, either because the full text was unavailable or 
because they were written in a language other than French or English. The remaining 219 
articles were read, and three of them were finally discarded because they were considered 
irrelevant. The remaining 219 publications were included in the qualitative analysis, 190 
of them that providing sufficient details to be included in the quantitative analysis (Figure 
1). 

  

Figure 1 PRISMA flow chart representing the selection of studies included in the systematic 
review on the dispersal and maintenance of ticks of the genus Hyalomma in Europe by wild 
and domestic animals. 

Among the 219 publications, the oldest ones dated from 1969, and only thirteen were 
published between 1969 and 1999. Otherwise, most of the selected articles (137) were 
published between 2011 and 2021 (Fig 2). 
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Figure 2 Number of publications selected for quantitative analysis per year included in the 
systematic review on the dispersal and maintenance of ticks of the genus Hyalomma in 
Europe by wild and domestic animals. 

The selected publications covered a range of 29 countries. Among them, Turkey was the 
most sampled, followed by Italy and Spain, each country representing 16% of the selected 
publications, respectively (Fig 3). 
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Figure 3 Number of publications selected for quantitative analysis by country. 
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Qualitative analysis on the different Hyalomma tick species 

Out of the 190 remaining publications, 85 (45%) were reports of tick records on domestic 
hosts, 70 (37%) on wilds hosts and 24 (12%) on both wild and domestic animal 
populations. Nine of them (5%), concerned free hunting stages and 2 (1%) were human 
case reports (Figure 4). 

 

Figure 4 Sampling effort for each host type. 
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Table 2: Number of host species infestation distinct records for each Hyalomma species. 
Each citation represents one report of a tick species infesting onehost species reported 
in a publication. 

Species 
Number of 

citations 
Percentage (%) 

Hyalomma marginatum 142 41 

Hyalomma excavatum 34 10 

Hyalomma lusitanicum 32 9 

Hyalomma rufipes 29 8 

Hyalomma scupense 27 8 

Hyalomma aegyptium 27 8 

Hyalomma unspecified 22 6 

Hyalomma anatolicum 18 5 

Hyalomma dromedarii 3 1 

Hyalomma asiaticum 2 1 

Hyalomma impeltatum 2 1 

Hyalomma truncatum 2 1 

Hyalomma turanicum 2 1 

Twelve species belonging to the genus Hyalomma were reported in Europe. The most 
often reported species was H. marginatum, with 142 citations (42%) (Table 2). 

The number of citations and the number of reported host species were positively 
correlated. As such, H. marginatum is also the Hyalomma species with the most reported 
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host species in our study (Figure 5). The second Hyalomma species with the most reported 
host species was H. rufipes even though its number of citations was relatively low (27). 
For the remaining commonly reported Hyalomma species (5 in total), the number of host 
species was below twenty, possibly due to their fewer number of citations. 

 

Figure 5 Number of distinct reported host species in relation to number of publications 
reporting on parasitised host species for the main reported Hyalomma species. 
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Quantitative analysis on H. marginatum 

Table 3 presents a summary of the effect sizes for the three predefined outcomes 
(infestation rate, competitiveness, and parasitic load) of the meta-analysis, estimated 
from the 75 relevant publications presenting quantitative data on the interactions 
between vertebrate hosts and H. marginatum. The number of reported interaction 
records differs greatly by development stage and outcome. On average, there are many 
more records for immature stages than for adult stages. The infestation rate is less 
informed than the two other outcomes for both stages. The estimates of effect size are 
quite similar across developmental stages, except for the mean competitiveness, which 
was considerably higher in immature stages than in adult stages. This means that H. 
marginatum is a predominant tick species on hosts during immature stages of its life cycle 
whereas it is less commonly found on vertebrate animals during its adult stages. 
Regardless of the effect size, confidence intervals are large and the heterogeneity between 
tick host interaction) is substantial (Table 3), which suggests the existence of several 
factors including host preferences or sampling bias, that deserve further investigation. 
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Table 3: Summary of the effect-size estimates with their 95% confidence interval and 
the estimated heterogeneity (I2) for the three target outcomes by developmental stage. 
The infestation rate is measured by the proportion of hosts infested by H. marginatum 
among hosts examined for ticks; the competitiveness by the proportion of H. 
marginatum in relation to the total number of ticks collected on the hosts; and the 
parasitic load by the average number of H. marginatum collected per host. Results are 
broken down by stage, as H. marginatum is predicted to feed on very different hosts in 
immature and adult stages, as all ditropic ticks. 

Development 

stage 
Effect size 

Number of 

interaction 

records 

Estimated 

effect size 

95% 

Confidence 

Interval 

Between interaction 

records heterogeneity 

(I2 in %)  

Adult 

Infestation rate* 14 0.106 0.003;0.296 90.7 

competitiveness** 39 0.080 0.038;0.016 99.6 

Parasitic load*** 36 1.625 0.59;2.661 99.8 

Immature 

Infestation rate* 45 0.091 0.057;0.141 80.5 

competitiveness** 78 0.781 0.583;0.901 84.2 

Parasitic load*** 63 0.064 0.045;0.083 78.3 

* proportion of animals ** proportion of ticks *** mean number of ticks per animal 
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Effect of the host 

Adult stage 

 

Figure 6 Effect of host species on (A) infestation rate (B) competitiveness (C) parasitic load 
for adult stage. Effect sizes are represented with their 95% confidence intervals. 

Except for Caprinae, we observed a relatively high imprecision in the estimated pooled 
effect size across tick-host interaction for each species regardless of the effect size (Figure 
6). Competitiveness of H. marginatum across hosts was significantly different (Q = 19.71, 
p-value= 0.006). A smaller proportion of H. marginatum in relation to other tick species 
was observed for Caprinae in comparison to other groups. No significant difference was 
found when comparing subgroup differences for infestation rate and parasitic load 
(Respectively Q=9.76, p-value=0.0825; Q= 3.33, p-value=0.5044). Nevertheless horses, 
Cervidae and cattle had higher estimations in parasitic loads, while Cervidae and horses 
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had higher estimations for infestation rate in comparison to other hosts species. Residual 
heterogeneity I2 after accounting for host effect was 88.1%, 99.4%, 99.7% for infestation 
rate, competitiveness and parasitic load, respectively. 

Immature stages 

 

Figure 7 Effect of host species on (A) infestation rate (B) competitiveness (C) parasitic load 
for immature stages. Effect sizes are represented with their 95% confidence intervals. 

Similarly, to the meta analysis for adult stages, we observed imprecise pooled effect size 
for most of the subgroups regardless of the chosen effect size (Figure 7). 

Significant differences were found between host families for Competitiveness and 
parasitic load (Respectively, Q=48.56, p-value <0.0001; Q=35.20, p-value <0.0001). 

High parasitic load estimates were found in the Emberizidae, Strigidae, Paridae families. 
High competitiveness estimates were found for most of the families except for the 
Caprinae, Corvidae and Turdidae. 

No significant difference was found in the test for subgroup differences for infestation rate 
(Respectively Q=11.81, p-value=0.1598). High infestation rates were estimated for 
Strigidae and Emberizidae but their 95% confidence interval is wide. 

Residual heterogeneity I2 after accounting for host effect was 78.4%,100%,76.2% for 
infestation rate, competitiveness and parasitic load respectively. 
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Effect of landscape 

Adult stage 

  

Figure 8 Effect of Climate type on (A) infestation rate (B) competitiveness (C) parasitic 
load for adult stages. Effect sizes are represented with their 95% confidence intervals. 

We observed a wide 95% confidence interval in pooled value for each effect size (Figure 
8).No significant difference was found between climates regardless of the calculated effect 
size (Q=2.16, p-value=0.5392; Q=2.17,p-value = 0.5388; Q=1.66, p-value=0.9483 for 
infestation rate, competitiveness and parasitic load respectively).The highest estimation 
was found in Mediterranean and Anatolian climates, except for infestation rate which was 
higher in Anatolian and continental climates. 

After accounting for climate, residual heterogeneity I2 was 89.6%, 99.6%, 99.8% for 
infestation rate, competitiveness and parasitic load respectively. 
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Immature stages 

 

Figure 9 Effect of Climate type on (A) infestation rate (B) competitiveness (C) parasitic 
load for immature stages. Effect sizes are represented with their 95% confidence intervals. 
We observe a wide 95% confidence interval in pooled value for each effect size (Figure 9). 

Significant differences were found between climates for infestation rate and parasitic load 
(Q=11.90, p-value=0.0181; Q=53.85, p-value<0.001 respectively). The highest parasitic 
load was found in Mediterranean and Atlantic climates, while the highest infestation rate 
was found in Mediterranean climate. After accounting for climate, residual heterogeneity 
I2 was 71.4%, 89.8%, 71.0% for infestation rate, competitiveness and parasitic load, 
respectively. 

  



86 
 

Effect of habitat suitability 

Adult stage 

 

Figure 10 Infestation rate in relation to habitat suitability in the adult stage. 

The residual heterogeneity I2 after accounting for suitability was 94.8%, 99.90, 100% for 
infestation rate, competitiveness and parasitic load respectively. The suitability of the 
habitat showed a negative association with adult’s tick infestation rate (Figure 10) (QM = 
4.4590, p-val= 0.0347). No effect of suitability was found for competitiveness and 
parasitic load (Supplementary 13; Supplementary 14) (Respectively, QM = 0.6070, p-val= 
0.4359; QM = 0.5186, p-val= 0.4714). 
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Immature stages 

 

Figure 11 Competitiveness in relation to habitat suitability in the immature stage. 

The residual heterogeneity I2 after accounting for suitability was 84.14%, 94.40% and 
99.58 % for infestation rate, competitiveness and parasitic load respectively. No 
significant relationship was found for infestation rate and parasitic load (Supplementary 
15; Supplementary S16) (Respectively, QM=0.9870, p-value = 0.3205; QM=0.7473, p-
value =0.3873). Habitat suitability had a positive association with immatures 
competitiveness (Figure 11) (QM = 5.38, p-val= 0.0204). 

  



88 
 

Discussion 

A better understanding of the interactions between ticks and their hosts is essential for 
establishing methods of control of tick populations and the spread of a tick-borne disease. 
This study used meta-analysis and meta-regressions to explore and analyse tick-host 
interactions within the genus Hyalomma with a focus on H. marginatum. Most of the 
references retrieved from scientific databases had been published between 2004 and 
2021, reflecting the increasing burden of ticks and tick-borne diseases in Europe due to 
climate change and modifications of land use. Moreover, most of the publications referred 
to regions where CCHF, and subsequently its vector occurs frequently such as Turkey, 
Mediterranean Islands, the Balkans and Central Europe. 

H. marginatum is the most widely cited tick among the twelve Hyalomma species 
identified from the literature as potential European tick vectors. This high citation record 
can be explained by the fact that it is the main vector of CCHF virus in many countries 
where the disease is endemic such as Turkey (Bente et al. 2013). Moreover, H. 
marginatum is also the tick species for which the largest number of host species is 
reported. Nevertheless, it cannot be concluded that H. marginatum is the most generalist 
tick of its genus. Indeed, a correlation was observed between the number of citations 
(i.e. sampling effort) and the number of host species reported. This correlation has also 
been observed by other authors in the context of compiling data from the published 
literature to assess the link between specificity and sampling effort (Klompen et al., 1996). 
Noticeably in this correlation, H. rufipes appears as an outlier, with a number of citations 
nearly 5 times lower than for H. marginatum but with 2/3 of the number of hosts, 
suggesting its generalist character. 

As expected, a strong heterogeneity among pooled effect sizes was found in the meta-
analysis for all outcomes. Furthermore, as observed in previous systematic reviews, fewer 
infested species have been reported for adult stages than for immature stages (Nava and 
Guglielmone, 2013). This supports the hypothesis that immature stages are more 
generalist than adult stages due to the need of the latter to gorge on morphologically 
larger size hosts. 

For tick adult stages, a significant effect of the host species on the proportion of H. 
marginatum among the ticks infesting a host (i.e. competiveness) was detected. The 
effects of the host species on the proportion of examined hosts infested by H. marginatum 
(i.e. the infestation rate) and on the average number of H. marginatum infesting the 
examined hosts (i.e. the parasitic load) were not significant. This can be explained by the 
limited number of exploitable records retrieved from the literature for these parasitism 
effect sizes resulting in wide 95% confidence intervals for their mean estimations in each 
host species. Nevertheless, higher estimates of these effect sizes were obtained for horses 
and Cervidae than for Caprinae, wild boars, hares and, to a lesser extent, cattle. The 
estimations obtained for Cervidae must be considered with caution because the number 
of publications reporting values of effect sizes was low. In addition, in one of the 
publications, H. marginatum could be confused with H. lusitanicum and misclassified. 
Aside from the estimations for Cervidae, the results obtained are consistent with one 
study where horses were more often and severely infected than cattle, wild boars and 
domestic Caprinae from the same area in Corsica (Grech-Angelini et al. 2016). 

Concerning immature tick stages, significant variation among host families was detected 
for the infection rate and the parasite load with high mean estimations in the cases of 
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Strigidae and Emberizidae for both effect sizes and high mean estimation for parasite load 
only in the case of Paridae. The Emberizidae is a small family of passerine birds which feed 
frequently on the ground, thus favoring contact with H. marginatum. On the other hand, 
high estimates of parasitism effect sizes were not expected for Strigidae and Paridae as 
species belonging to these families do not typically spend a large part of their time on the 
ground. However, the estimations obtained for these two families were not particularly 
robust as the number of effect size records and their corresponding sample sizes were 
both low. 

Besides record numbers and sample size issues, considering family level when 
investigating variations in parasitism effect sizes may generate a certain within-group 
heterogeneity as species belonging to the same zoological family may differ in their 
ecology and consequently in their availability and/or suitability as hosts for H. 
marginatum. Indeed, a strong intra-family heterogeneity translated into a large 95% 
confidence interval around the estimate, has been observed with large differences in 
infestation rate or parasite load depending on the species. For example, reported 
infestation rates values in the Muscicapidae family, ranged between 0.001 and 1.00. This 
high heterogeneity can be partially attributed to interspecific differences within the 
family. Indeed, Muscicapidae encompasses a large diversity of very different species: 
Oenanthe finschii, for instance, is a ground feeding small migratory insectivorous bird 
found in dry open habitats in Mediterranean climates on both, breeding and wintering 
areas. On the other hand, Ficedula parva, an eastern European breeder wintering in Asia 
found in old deciduous or mixed woodland up to 1200 m above sea level, is often standing 
on the tops of large trees and only occasionally, it comes down to the ground to hunt. The 
mean of reported infestation rate is 0.79 and 0.003 for Oenanthe finschii and Ficedula 
parva, respectively. This high difference could be expected in light of the availability of 
these different species as hosts for H. marginatum given their habitat and their behavior. 
Indeed, under the hypothesis that immature stages of H. marginatum are generalist 
parasites of small vertebrates, we would expect parasitism effect sizes to vary among 
potential host species, mainly as a result of their availability as hosts, which is influenced 
by their behavior and habitat. 

A consistent finding in the meta-analysis presented here is the large heterogeneity in the 
effect sizes of parasitism that remain after accounting for host species or host family 
effects. This suggests that other variables are more important in explaining variation in H. 
marginatum infestation rate, competitiveness and parasitic load. In this regard, a 
substantial amount of heterogeneity was explained by the climate variable for immature 
stages with highest estimations obtained for the Mediterranean climate, supporting the 
results from previous studies on the drivers of the geographical distribution of H. 
marginatum (Bah et al 2022). Likewise, a positive relationship was found between 
immature H. marginatum tick competitiveness on hosts and environment suitability as 
derived from a statistical model of H. marginatum distribution fitted to H. marginatum 
presence-only data. These results support the hypothesis that climatic factor is more 
critical to the completion of H. marginatum immature stages than the composition of the 
potential host community (Cumming 2002; Estrada-Peña et al. 2020; Nava and 
Guglielmone 2013). 

In contrast, in the analyses presented here, neither climate nor environmental suitability 
contributed to explaining heterogeneity in parasitism effect sizes for the adult stage 
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except for the infestation rate that surprisingly showed a weak negative correlation with 
the environmental suitability index. 

The failure to detect significant relationships between parasitism effect sizes and 
environmental factors could arise from the fact that the different sampling sites 
integrated into our analysis, were geographically located with poor precision. Therefore, 
we would recommend that future studies reporting infestation levels for any tick species 
provide precise geographical location, the dates of the surveys, the number of examined 
animals, the number of infested animals, and the number of ticks collected. 

Another important limitation of our study in identifying the relative influence of host 
species and environmental conditions, is the limited number of records on the effect size 
of parasitism retrieved from the literature for most of the potential host species or 
families. For any one of the later, this implies that the range of environmental conditions 
under which the effect size of parasitism has been recorded is restricted. We hypothesize 
that the large heterogeneity in effect size values detected in most of the host species, is 
related to environmental variability. In addition, we suspect this heterogeneity can have 
several consequences:  the first one is that within-species or family-mean estimates of 
effect size are not very robust (they are imprecise and could be biased) (Borenstein et al., 
2021). The second consequence is the potential confounding effects of environmental 
conditions and host species or family. 

In order to better describe the tick-host relationship of H. marginatum using a meta-
analysis approach, more records of parasitism effect size would be required for each 
potential host species or family. Moreover, in order to avoid confounding effects, such 
records should ideally originate from areas with contrasted environmental conditions. In 
this particular context, surveys where ticks were recorded on several host species in the 
same area (ideally all the potential host species found in the area) at the same time of year 
are particularly useful for investigating the empirical variation of infestation levels among 
different hosts species. This type of study could contribute to build meta-analysis, in cases 
where the considered effect size reflects the pair-wise differences between host species 
in parasitism measures (e.g. odd-ratios of infestation rates). Using this type of approach 
would be much more efficient for addressing variation in infestation measures among 
host species than controlling for the potential confounding effect of the environment, 
since each record considered in the meta-analysis would reflect a difference in an 
infestation measure obtained from at least two different host species under the exact 
same environmental conditions. 

Finally, we would like to highlight the importance of assessing the host community 
present locally in order to determine the risk of pathogens transmission. In this regard, 
our study suggests that H. marginatum is a generalist tick whose distribution depends 
primarily on environmental conditions such as climate and habitat. Its trophic 
relationships will therefore primarily be determined by the hosts that become available 
in its immediate environment. Therefore, the circulation of the pathogen will depend on 
the number of hosts available and whether they are good replicators of the virus or 
amplifiers of the tick population (Bernard et al. 2022; Occhibove et al. 2022). 
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V Discussion générale 

Les maladies à transmission vectorielle représentent un enjeu sanitaire et économique 

mondial de plus en plus important, avec des observations d’émergence et de réémergence de plus en 

plus fréquentes. Cette évolution est en partie expliquée par le changement climatique et les 

transformations anthropiques qui vont influencer la répartition spatiale et la dynamique saisonnière 

des principales espèces vectrices. La compréhension de la dynamique spatio-temporelle des espèces 

vectrices d’agents pathogènes est le premier moyen d’estimer le risque infectieux associé. Hyalomma 

marginatum est une tique dure, identifiée en Eurasie comme l’une des espèces vectrices principales 

du virus de la fièvre hémorragique de Crimée Congo. Ce virus a une létalité observée entre 9 à 50 % 

chez l’homme. Ma thèse a visé à caractériser la dynamique spatio-temporelle de la tique Hyalomma 

marginatum sur le territoire français où elle s’installe depuis 2015 et de discuter le risque sanitaire 

qu’elle représente localement. 

V.1 Hypothèses de travail et principaux résultats obtenus  

V.1.1 Identification des facteurs environnementaux influençant la répartition spatiale de H. 

marginatum 

Le premier objectif de ce travail était de caractériser la distribution spatiale de la tique en 

identifiant les conditions environnementales favorables à son installation et au maintien de ses 

populations. Pour cela, on disposait de données de présence-absence récoltées dans deux zones aux 

contextes bien différents : (i) des tiques récoltées sur des chevaux dans le Sud de la France 

continentale, zone supposée récemment colonisée et où le processus d’invasion est probablement 

toujours en cours, et (ii) des tiques récoltées sur des bovins envoyés à l’abattoir en Corse, zone où la 

tique est considérée comme installée depuis de nombreuses années déjà. Deux modèles 

phénoménologiques propres à chaque contexte ont donc été développés et ajustés. Ce travail n’est 

pas la première tentative de modélisation de la répartition spatiale de H. marginatum. En effet, des 

modèles à l’échelle européenne et basés sur des signalements de présence ont déjà été réalisés 

(Agustin Estrada-Peña et al., 2007; Agustín Estrada-Peña et al., 2016). Néanmoins, nos modèles sont 

les premiers à être développés sur la base de données de présence-absence précisément géolocalisées 

(pour les données récoltées sur le continent) et à une échelle géographique plus réduite (le Sud-Est de 

de la France, Corse incluse). Mon travail se distingue donc des modèles existants à plusieurs égards. 

L’utilisation de données de présence absence plutôt qu’uniquement de données de présence comme 

il a pu être fait auparavant, pouvait conduire à une meilleure caractérisation de l’effet des facteurs 

environnementaux et donc de la niche réalisée malgré un effort d’échantillonnage plus modeste(Elith 

et al., 2006; Newbold, 2010; Fithian et al., 2015). 

L’échelle de travail influence, semble-t-il, les facteurs environnementaux qui vont jouer sur la 

distribution des espèces. D’après Cumming (Cumming, 2002), le climat serait primordial au niveau 

continental ou global pour identifier les grandes zones où les tiques peuvent ou non s’installer, alors 

que la végétation ou les hôtes influenceraient la dynamique des populations de tiques à plus petites 

échelles.  

Grâce à notre échelle réduite et à la précision des géolocalisations couplé à des bases de données 

données nationales de caractérisation des habitats comme la BD Forêt, on pouvait espérer une 

meilleure caractérisation de l’influence de la végétation qui est un déterminant important du 

microclimat (Kearney and Porter, 2009) auquel les tiques en phase non parasitaire au sol sont exposées 

et qui peut par conséquent affecter leur développement, leur survie et donc la viabilité et la densité 
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de leur population sur un site. On pouvait donc s’attendre à un effet fort de la végétation, en particulier 

sur l’abondance des populations de tiques. On pouvait aussi espérer une meilleure définition de cette 

dernière, grâce entre autres à l’utilisation des bases de données nationales de caractérisation des 

habitats comme la BD Forêt. Dans les modèles développés auparavant à l’échelle européenne pour H. 

marginatum, la végétation était prise en compte via un indice agrégé comme le NDVI (Normalized 

Difference Vegetative Index), qui mesure uniquement le taux de couverture végétale et la vigueur de 

la culture présente sur une parcelle agricole (Estrada-peña and Venzal, 2007). Seule une étude corrélait 

des bases de données de couverture du sol et des observations de présence issues de la littérature 

(Estrada-Peña et al., 2016), avec des conclusions sur l’effet de la végétation parfois incohérentes avec 

ce qui était décrit sur l’écologie de H. marginatum (Pierre-Claude Morel, 2003). 

Pour ce qui est de l’influence des conditions climatiques, d’après les assomptions de Cumming (2002) 

on pouvait s’attendre à un faible effet du climat. D’autant plus qu’une étude telle que la mienne à une 

échelle limitée expose au risque d’avoir un climat homogène et donc peu de variabilité entre les 

différents sites enquêtés à l’exception d’existence de microclimats dans la région d’étude et d’une 

résolution capable de les caractériser ou d’un gradient d’altitude générant d’importante variations 

climatiques sur de petites échelle géographiques. La résolution des mesures issues d’interpolation 

entre stations météo comme celles utilisées dans les modèles que j’ai développés, est généralement 

trop faible pour identifier les variations microclimatiques liées à l’exposition ou au type de couverture 

du sol. A cet égard, on pouvait donc s’attendre à détecter un faible effet du climat. Les sites enquêtés 

étant situés à des altitudes variables on pouvait néammoins s’attendre à détecter des effets du climat.  

En outre, malgré un effort d’échantillonnage plus modeste par rapport aux modèles précédemment 

développés à l'échelle européenne, on pouvait s’attendre en utilisant des données de présence-

absence plutôt que de simples présences à mieux mesurer l’effet des facteurs environnementaux sur 

la distribution de H. marginatum et donc à mieux caractériser sa niche écologique. En effet, comme 

l’expliquent Elith (2006) et Newbold (2010), la majorité des modèles de distribution d’espèces sont 

réalisés à partir de données de présence uniquement. De ce fait, l’absence ne peut pas être inférée 

avec certitude et ces méthodes passent généralement par la définition aléatoire de pseudo-absences 

sur l’ensemble de l’espace ne présentant pas de présences pour déterminer les facteurs 

environnementaux défavorables à l’espèce. En outre, les données de présence proviennent souvent 

de collectes différentes, selon des efforts d’échantillonnage non homogènes entre eux, et aboutissent 

parfois à un biais dans l’appréciation des facteurs influençant la distribution d’une espèce. En 

revanche, nos modèles traitant d’une tique invasive en cours d’installation, il se pouvait que nous 

décrivions plutôt la niche réalisée de cette dernière et non sa niche fondamentale. En effet, sur le 

continent, les absences observées pouvaient être de « fausses absences », c’est-à-dire des zones où 

les conditions seraient favorables à H. marginatum mais où cette dernière ne serait pas encore arrivée 

ou en trop faible abondance pour y être détectée. 

 Enfin, en Corse où H. marginatum semble être installée depuis déjà plusieurs années (Delpy, 1946; P.-

C. Morel, 1959) et où les populations ont a priori eu suffisamment de temps pour se développer et 

atteindre leur équilibre, il était attendu une meilleure caractérisation des variables ayant une influence 

sur l’abondance de H. marginatum (reflétée par la charge parasitaire dans nos données) que dans le 

contexte de la France continentale où des différences observées en termes d’abondance pouvaient 

être la conséquence de colonisations plus ou moins récentes. 

Finalement, l’utilisation d’une échelle locale et d’une localisation précise des sites d’enquête sur le 

continent ont bien permis d’identifier les habitats ouverts naturels comme favorables à la présence de 

H. marginatum sur le continent, et les habitats humides, agricoles et artificialisés comme défavorables. 

Les effets sur l’abondance étaient moins clairs, sans doute par une moins bonne estimation de cette 
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abondance en raison du contexte de colonisation en cours et par d’eventuelles variations telles que la 

nature et la disponibilité des hôtes de la tique qui vont affecter le succès de développement de cette 

dernière qui ne sont pas prises en compte dans les modèles. En Corse, l’absence d’effet de la 

végétation sur la charge parasitaire relative (proxy de l’abondance) s’explique par la faible variabilité 

de l’habitat utilisé par les bovins dans nos données. Cette faible variabilité est en partie due à 

l’hypothèse simplificatrice d’un usage uniforme de toutes les parcelles par les bovins et par l’absence 

de caractérisation de la végétation des estives où de nombreux bovins pâturent à la belle saison. Pour 

ce qui est du climat, et ce malgré la difficulté attendue pour identifier ses effets à l’échelle locale, H. 

marginatum est identifiée comme une tique restant pour l’instant strictement inféodée au climat de 

type méditerranéen, c’est-à-dire chaud toute l’année et sec au printemps et en été. Cette 

caractérisation a été possible sur le continent par l’échantillonnage de sites plus au nord et à l’ouest 

en dehors du climat méditerranéen et en Corse par la présence d’observation situées en altitude. 

Néanmoins, les effets du climat détectés sur ce dernier territoire n ‘expliquent que partiellement les 

données de présence/absence de cette charge parasitaire, suggérant l’implication d’autres facteurs 

tels que les pratiques d’élevage et la disponibilité en hôte. Enfin, comme attendu, l’utilisation de 

données de présence-absence a permis d’identifier clairement les limites de l’aire de distribution de 

H. marginatum avec un bon pouvoir prédictif, notamment dans les zones défavorables, et plus 

modeste pour les zones favorables, sans doute en raison du contexte d’invasion.  

V.1.2 Un modèle mécaniste pour déterminer la dynamique spatio-temporelle de H. 

marginatum 

Une meilleure compréhension des contraintes limitant la distribution et l’abondance est 

possible par l’incorporation explicite des processus limitants. Les modèles mécanistes permettent de 

le faire. Ils peuvent aussi être utilisés pour l’étude de la phénologie de la tique et pour extrapoler la 

dynamique des populations de tique dans des contextes qui ne sont pas représentés dans des études 

empiriques (Kearney and Porter, 2009). Le deuxième objectif de mes travaux de thèse a été d’identifier 

à partir d’un modèle mécaniste, l’impact des facteurs météorologique sur la phénologie et la 

dynamique de population de H. marginatum afin de représenter cette dernière dans l’espace et dans 

le temps. 

Un prérequis a ce type de modélisation est de décrire la relation entre les traits d’histoire de vie de la 

tique et les facteurs météorologiques. A ce stade du travail et dans le contexte français, aucune 

hypothèse n’était émise, et ma thèse s’est déjà concentrée à vérifier les relations décrites entre 

variables environnementales et installation de population. Comme cela a été précédemment proposé 

par des auteurs travaillant sur différentes espèces de tiques dont H. marginatum (Sarah E. Randolph, 

1997; Agustin Estrada-Peña, 2002; Corson et al., 2004; A. Estrada-Peña et al., 2011), nous sommes 

partis du principe que deux facteurs majeurs jouaient sur le passage d’un stade de développement à 

un autre et la mortalité des différents stades : les températures accumulées au cours de l’année et 

l’humidité relative approximée par le déficit de vapeur d’eau dans l’air. Pour H. marginatum, l’étape 

clé à son installation et au développement de populations abondantes est entre autres, le succès de 

mue en adulte, d’un nombre suffisant de nymphes gorgées au printemps et en été avant que les 

températures ne deviennent trop basses et que l’humidité environnante ne les tuent (EFSA Panel on 

Animal Health and Welfare, 2010; A. Estrada-Peña et al., 2011). Toutefois, toutes les phases du cycle 

ont été modélisées, sans a priori. Seul un facteur de densité-dépendance a été ajouté aux modèles 

préexistants, afin de ne pas avoir de croissance exponentielle infinie des populations de tiques et 

obtenir un modèle plus réaliste et mesurer la saisonnalité à partir de l’équilibre.  
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Les estimations des paramètres du modèle ont été faites sur la base de données développées dans nos 

laboratoires (insectarium ou conditions semi-contrôlées sur le terrain) où différents stades de H. 

marginatum ont été soumis à différents niveaux de température, ainsi qu’à partir des relations traits 

d’histoire de vie-environnement disponibles dans la littérature pour les données non produites 

localement (A. Estrada-Peña et al., 2011; Hoch et al., 2016). Contrairement à l’étude régionale 

d’Estrada-Peña et al. (2011) où les tiques testées provenaient de différents pays, le fait que toutes nos 

données aient été produites à partir d’une même population de tiques issue d’une seule zone 

géographique dans le sud de la France, en testant des températures continues mais aussi oscillantes 

au cours du temps, nous permettaient de nous attendre à une assez bonne fiabilité des relations 

décrites localement. 

En outre, tout modèle mécaniste doit être validé par la dynamique observée dans la nature afin de 

confirmer les connaissances et obtenir des simulations réalistes. Alors qu’Estrada Peña et al. (2011) ne 

disposait pas de dynamique observée pour valider son modèle et que Hoch et al. (2016) n’avait qu’un 

suivi sur deux saisons à l’échelle d’une année, nous avons pu bénéficier d’un suivi longitudinal 

d’infestation de chevaux par les stades adultes de H. marginatum et d’oiseaux par ses stades 

immatures sur le même site d’où provenaient les tiques mises en élevages pour l’étude des traits 

d’histoire de vie à différentes températures.   

Dans l’état actuel du modèle, que ce soit en incluant les connaissances de la littérature ou les données 

des expériences réalisées au laboratoire supposées pourtant plus proches de ce qui se passe 

localement, il ne reproduit pas correctement la dynamique observée d’infestation des chevaux par les 

stades adultes, et on prédit avec un décalage de 4-6 mois le début de l’infestation. Cet écart pourrait 

s’expliquer par le calcul des taux de développement à partir de l’accumulation de degrés jour en 

utilisant la moyenne de température journalière alors qu’il faudrait la calculer à partir de degrés heure 

en utilisant des moyennes horaires. En effet, une moyenne journalière inférieure au seuil de 

température au-dessus duquel le développement progresse n’implique pas que ce seuil n’ait pas été 

dépassé au cours de la période de 24h sur laquelle cette moyenne a été obtenue.  En d’autres termes, 

la moyenne journalière ne reflète pas l’amplitude de température sur une journée. 

V.1.3 Caractérisation des relations tique-hôte de H. marginatum  

Par ailleurs, d’autres facteurs environnementaux peuvent jouer localement sur la dynamique 

spatio-temporelle des tiques. En particulier, la densité des hôtes vertébrés disponibles pour les 

différents stades de développement est un facteur déterminant pour la densité des populations de 

tiques et leur phénologie (S. E. Randolph, 2004). Pourtant, c’est un aspect souvent omis par les 

modèles mécanistes ou phénoménologiques, par manque d’informations homogènes sur la 

distribution et la densité d’hôtes, et également par manque de connaissances sur le niveau de 

contribution respectif des hôtes dans la dynamique des populations de tiques. C’est pourquoi, mon 

troisième et dernier objectif de thèse était d’identifier les associations préférentielles entre les tiques 

du genre Hyalomma et leurs différents hôtes vertébrés, à partir d’une revue systématique de la 

littérature, et plus spécifiquement celles afférentes à H marginatum à travers une méta-analyse de 

différentes mesures d’association tique-hôte extraites de la littérature.  

L’objectif de ce volet était d’identifier le caractère spécialiste ou généraliste de la tique H. marginatum. 

Plusieurs écoles de pensées se sont succédées ces dernières décennies quant aux préférences 

trophiques des tiques (H Hoogstraal and Aeschlimann, 1982; Cumming, 2002; Mccoy et al., 2013) . On 

suppose qu’une tique spécialiste sera limitée dans sa densité, phénologie et distribution spatiale par 

la présence de ses hôtes qui seront peu diversifiés et phylogénétiquement proches ; elle sera donc peu 

résiliente à un changement même minime au sein de sa communauté d’hôtes. Au contraire, une tique 
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généraliste est supposée plus adaptable ; elle sera influencée dans sa répartition spatiale en premier 

lieu par les conditions abiotiques et présentera un nombre plus important d’hôtes avec des liens 

phylogénétiques plus faibles. D’après McCoy (2013), certaines tiques pourraient être généralistes 

régionalement et spécialistes localement, ce qui pourrait convenir à H. marginatum pour qui un large 

panel d’hôtes a été décrit tout en ayant des associations préférentielles avec certaines espèces 

animales, comme les chevaux et un peu moins les bovins pour les stades adultes en Corse (Grech-

Angelini et al., 2016). Sous cette hypothèse, et parce que notre étude concernait toutes les données 

issues des pays d’Europe, on s’attendait à retrouver un grand nombre d’interactions tique-hôte avec 

des espèces animales variées, ainsi qu’une faible voire une absence d’influence de l’espèce hôte sur la 

variabilité des associations mesurées, si ce n’est en incluant un autre paramètre explicatif permettant 

de régionaliser la zone en diverses communautés d’hôtes. 

Dans notre étude, une hypothèse forte était avancée quant au rôle des hôtes infestés par les tiques et 

aux facteurs régissant ces infestations. Comme le propose Krasnov et Morand (Krasnov et al., 2007), 

on supposait que plus un hôte était infesté plus il jouait un rôle clé dans le maintien et le 

développement des populations de tiques . Outre les hôtes, l’abondance des tiques dépend de 

caractères abiotiques environnementaux traités précédemment dans notre travail et qu’il ne faut pas 

négliger. Notre étude était la première tentative de mesure de l’influence du type d’hôtes, en 

opposition à des facteurs environnementaux comme la zone éco-climatique, sur des indicateurs 

quantitatifs d’associations entre la tique H. marginatum et ses hôtes vertébrés, tels que le taux 

d’infestation moyen par animal, la charge parasitaire en H. marginatum ou encore la compétitivité 

entre espèces de tiques. Ces mesures semblent plus spécifiques que le nombre d’associations, 

généralement utilisé dans ce type d’étude mais qui est un indicateur qui ne représente pas forcément 

la compétence de l’hôte pour le maintien d’une population de tiques.  

Nos résultats ont permis de démontrer une relation positive entre le nombre publication rapportant 

l’infestation d’hôtes par une espèce de tiques et le nombre d’espèces hôtes identifiées pour cette 

espèce de tiques. Ainsi, parmi les espèces de tiques du genre Hyalomma, H. marginatum est l’espèce 

pour laquelle nous avons pu identifier le plus grand nombre de publication rapportant l’infestation 

d’espèces hôtes et est également l’espèce pour laquelle le plus grand nombre d’espèces hôtes a été 

identifié dans ces publications. Une préférence de H. marginatum pour certaines espèces ou familles 

d’hôtes a été détectée : les chevaux pour les stades adultes ainsi que deux familles d’oiseaux (Strigidés 

et Emberizidés) pour les stades immatures. Néanmoins, l’influence du type d’hôte sur la variabilité de 

nos mesures de préférence trophique était négligeable indiquant donc une tendance généraliste pour 

H. marginatum qui serait donc plus dépendante d’autre facteurs comme les conditions 

environnementales. Cette conclusion est similaire à celle des études portant sur les tiques de l’écozone 

néotropique où le même type d’approche (méta-analyse) que celle que nous avons adopté a conclu 

que les principales espèces d’hôtes d’une espèce de tiques donnée présentaient généralement un 

faible apparentement phylogénétique. Selon cette première étude, les tiques dures des néotropiques 

seraient donc globalement généralistes et les patrons d’association entre ces tiques et leurs hôtes 

seraient plus influencés par des facteurs écologiques et d’habitat que par des facteurs phylogénétiques 

(Nava and Guglielmone, 2013). Une seconde étude sur les tiques de la même région, à partir d’un 

réseau construit sur la base des interactions tique-hôte amène cependant à nuancer cette conclusion 

en montrant un lien phylogénétique entre les espèces hôtes d’une espèce de tique. Il semblerait donc 

que la distribution des tiques dures serait en premier lieu déterminée par les limites de leur niche 

environnementale et qu’au sein des zones favorables elles s’associeraient préférentiellement aux 

vertébrés maximisant leur fitness (Agustín Estrada-Peña et al., 2020). 
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V.2 Critique des approches choisies et perspectives d’amélioration proposées  

V.2.1 Choix du type de modèle phénoménologique 

En partie introductive nous avons présenté deux types d’approches de modélisation formant 

un continuum pour la caractérisation de la dynamique spatio-temporelle d’une espèce : les modèles 

phénoménologiques et les modèles mécanistes. 

Le cas extrême du premier type est un modèle que l’on utilise pour caractériser la niche écologique 

et/ou la distribution d’une espèce très facilement identifiable dans l’environnement et pour laquelle 

on dispose de beaucoup d’informations sur ses occurrences mais dont la physiologie, les traits 

d’histoire de vie et l’écologie sont difficiles à étudier en laboratoire ou par des approches empiriques 

sur le terrain. Le modèle est alors entièrement basé sur l’association entre les occurrences et diverses 

variables abiotiques et biotiques. Ces variables sont sélectionnées sans à priori sur leurs effets et sur 

les processus sous-jacents à leurs liens avec les occurrences. Ce type de modèle peut être développé 

à l’aide d’approches de data mining, telles que les méthodes Random Forests (Breiman, 2001), CART 

(Breiman, 2017) ou MAXENT (Phillips et al., 2004).  

A l’autre extrémité du continuum se situe le second type de modèle que l’on utilise pour une espèce, 

difficilement observable en conditions naturelles et donc pour laquelle on a peu de données 

d’occurrence. Néanmoins pour cette dernière on dispose de nombreuses connaissances sur la 

physiologie, les traits d’histoire de vie et l’écologie via des études empiriques et/ou expérimentales. 

Le modèle approprié est alors basé uniquement sur la formalisation sous forme d’équations des 

processus physiologiques et écologiques sous-jacents à la relation entre l’occurrence de l’espèce et les 

variables biotiques et abiotiques. 

Au sein des premiers modèles phénoménologiques, on peut redessiner un continuum allant de 

l’extrême présenté ci-dessus à des modèles tels que les modèles linéaires généralisés qui sont plus 

rigides en termes de sélection de variables et de fonctions de lien supposés avec la variable réponse 

mais qui permettent de simplifier la réalité et ne s’attacher qu’aux relations principales.  

C’est ce dernier type de modèle qui a été utilisé pour corréler les données de présence/absence du 

sud de la France continentale et de la Corse avec les données environnementales sélectionnées à partir 

des connaissances écologiques disponibles (P.-C. Morel, 1959; Agustin Estrada-Peña et al., 2007; 

Dmitry A. Apanaskevich and Horak, 2008). Ce choix, plutôt qu’une approche purement 

phénoménologique de type « fouille de données », est aussi déterminée par le nombre limité de 

données de présence/absence dont nous disposions. Étant donnée cette limite en termes de taille du 

jeu de données, il n’était pas possible de rajouter trop de complexité en termes de nombre de variables 

explicatives ou de fonctions reliant ces variables explicatives aux présences/absences (fonctions 

impliquant de nombreux paramètres). Une complexité trop importante (trop de variables explicatives 

et/ou de fonctions contenant trop de paramètres) en rapport avec la taille limitée du jeu de données 

de présence/absence aurait généré des phénomènes de colinéarité, de sur-paramétrisation et de sur-

ajustement du modèle (Dormann et al., 2012). Dans une volonté purement prédictive, on aurait pu 

envisager plus de souplesse dans les fonctions sur les prédicteurs avec des modèles additifs généralisés 

(GAM) et ainsi gagner en prédictibilité sous réserve de relations non linéaires entre les variables 

environnementales et l’occurrence (Wood, 2006), ou par l’ajout de splines en prédicteurs.Toutefois, 

l’objectif premier de nos modèles étant d’identifier les principales variables qui composent la niche 

écologique de H. marginatum., l’utilisation de fonctions non paramétriques auraient pu nuire à 

l’interprétabilité.  
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V.2.2 Choix et résolution des données climatiques 

Le choix des variables environnementales incluses dans le modèle peut aussi être discutée et 

présente ses limites pour la prédiction de la distribution et la caractérisation de la niche écologique de 

H. marginatum.  

En effet, pour les variables climatiques, nous nous sommes appuyés sur la base de données SAFRAN 

météo France qui consiste en des données météorologiques journalières issus d’interpolation entre 

stations météorologiques sur une grille de 8km par 8km.   

Or, pour aboutir à une bonne description de la distribution géographique d’une espèce en fonction de 

l’environnement, il conviendrait que les observations de présence/absence et les variables 

environnementales explicatives soient mesurés à la même résolution spatiale et temporelle, ce qui 

n’est pas le cas pour nos observations de présence/absences et les variables explicatives climatiques 

utilisées issues d’interpolations. Ces variables climatiques sont sujettes à incertitude lorsqu’elles sont 

utilisées à une échelle fine en comparaison avec la taille de la maille de la grille dont elles sont issues, 

surtout lorsqu’il existe une forte variabilité topographique dans la région d’étude. De plus, les mesures 

utilisées pour produire les interpolations des variables climatiques ne sont pas obtenues au niveau du 

sol , là où se trouvent les tiques et du fait de la taille de la maille ne peuvent pas refléter les variations 

micro-climatiques liées au type de couverture du sol (Bramer et al., 2018).  Étant donné ces 

incertitudes, on peut s’attendre à une performance suboptimale du modèle et éventuellement à une 

sous-estimation de l’aire de distribution de l’espèce (Fernández et al., 2013). Ces incertitudes et leurs 

conséquences pourraient être particulièrement importantes pour le modèle Corse car c’est une île qui 

présente un fort relief avec 39% de son territoire situé à des altitudes supérieures à 600m et de forts 

changements topographiques sur de courtes distances (Rome and Giorgetti, 2007).  

Il était envisageable d’utiliser d’autres bases de données climatiques avec une résolution plus fine de 

1KM tel que MODIS (Scharlemann et al., 2008), CHELSEA (Karger et al., 2017) ou ENVIREM (Title and 

Bemmels, 2018) mais ce biais persisterait quand même car la résolution resterait trop importante par 

rapport à celle échantillonnée.  

Une manière de caractériser le microclimat serait de produire des mesures de température du sol et 

de l’air in situ à l’aide de capteurs placés sur les sites d’échantillonnage (Ashcroft et al., 2008). 

Néanmoins, pour caractériser le microclimat et non des variations météorologiques il faudrait 

maintenir les dispositifs sur de longues périodes et établir un important réseau de capteurs couvrant 

une aire géographique importante. Les coûts économiques et en temps sont probablement trop 

importants pour être envisagés dans le cadre de la recherche sur H. marginatum. Un compromis 

consisterait à générer des données climatiques pertinentes pour H. marginatum (à long terme, au sol, 

et dans des habitats et sous des expositions variées) sur un nombre réduit de stations et d’interpoler 

les données sur l’aire d’étude avec des techniques telles que le krigeage spatial. Enfin, une dernière 

solution résiderait dans l’augmentation de la résolution de données climatiques dont la résolution est 

trop grossière en les associant à des données topographiques et/ou de couverture du sol disponibles 

à des résolutions plus fines (Randin et al., 2009; Lenoir et al., 2017; Meineri and Hylander, 2017).  

Les données SAFRAN sont actualisés de manière journalière pour les mesures météorologiques 

d’intérêt pour caractériser la niche écologique de H. marginatum.  Pour caractériser le climat, une 

moyenne sur plusieurs années a été réalisée, afin de gommer les aléas d’une année sur l’autre et avoir 

une idée globale du climat moyen de telle ou telle zone. Néanmoins, selon la temporalité choisie 

(mesure par jour, semaine, ou mois) et la nature de la mesure (minimum, maximum, moyenne, 

accumulation, etc…), le nombre de variables intégrées dans le modèle pouvaient être conséquent et 
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conduire à un modèle surajusté. La taille modeste de nos jeux de données limitant le nombre de 

variables explicatives pouvant être incluses et afin de limiter la colinéarité entre nos variables 

climatiques, nous avons fait le choix de réaliser une analyse en composante principale (ACP) basée sur 

les moyennes mensuelles des variables climatiques sur 18 ans et d’utiliser les trois premières 

composantes principales dans le modèle.  

Une autre méthode proposée par Estrada-Peña et al. (2016) était également applicable pour résoudre 

les problèmes inhérents aux données climatiques interpolées. Ce dernier suggère de les réduire à 

travers des transformations temporelles de Fourier en une moyenne et des composantes fixes de 

différentes périodes de temps, chacune décrite par une phase et une amplitude, composantes qui sont 

ensuite utilisées comme variables pour ajuster le modèle. 

V.2.3 Choix et résolution des données d’habitat 

Pour la caractérisation de l’habitat un assemblage de deux bases de données BD forêt et Corine 

Land landcover a été effectué. En effet, la BD forêt est une couche de type vectorielle (polygones) qui 

recense les surfaces de forêts et de formations herbacée du territoire français décrit à une résolution 

fine (surfaces de 5000 m² (0,5 ha) et plus) mais est limitée dans sa description d’autres formes de 

couvertures du sol (en particulier les surfaces artificialisées). C’est pourquoi nous avons aussi utilisé 

Corine landcover qui décrit la couverture du sol sous la forme de surfaces d’au moins 250 000 m² (25 

ha). La combinaison de ces deux bases de données résultait en 76 catégories d’habitat, réduites en 7 

catégories relativement homogènes en termes d’habitat et de manière à absorber les catégories peu 

fréquentes (inexploitables dans nos modèles statistiques) dans des catégories plus communes.  

Ces choix peuvent être remis en question, à commencer par le choix des bases de données. A cet égard, 

il convient de distinguer deux caractéristiques : la résolution spatiale et le niveau de détail dans la 

description des différents types d’habitat. Il existe des bases de données avec des résolutions spatiales 

plus fine sur le territoire telles que OSO (Thierion et al., 2022) avec une unité de collecte de 100 m² ou 

encore OCS GE (“OCS GE | Géoservices“  : https://geoservices.ign.fr/ocsge) avec une unité de collecte 

de 200 m² à 2500 m². Leur utilisation aurait sans doute permis de réduire le risque d’erreur lié à 

l’attribution d’une mauvaise classe à un pixel. Cependant, cela n’aurait pas permis pour autant 

d’explorer le caractère plus ou moins favorable de classes d’habitat décrites avec un haut niveau de 

détail. En effet, la contrainte de parcimonie (minimisation du nombre de paramètres inclus dans le 

modèle) nous aurait amené à réduire le nombre de classes par des regroupements tout comme nous 

l’avons fait pour la combinaison BD forêt-Corine landcover. Il est aussi à noter que l’utilisation de telles 

classes d’habitat résultant de regroupements réduit le risque d’attribution erronée, surtout si l’on fait 

l’hypothèse que des classes d’habitat regroupées car jugées assez similaires sont probablement 

également associées géographiquement. De plus, une résolution plus fine n’était pas nécessaire 

compte tenu du fait que l’habitat associé à une observation n’était pas extrait à l’échelle du point 

(pixel) mais associé à l’échelle où l’individu était susceptible d’être infecté (buffer pour le continent et 

parcelles pour la Corse), atténuant par la même occasion le biais lié à la mauvaise attribution d’un 

point.  

Le regroupement en 7 classes d’habitat a été fait sur une base arbitraire, mais cela aurait pu être 

envisagé différemment. Une alternative intéressante aurait été l’utilisation d’analyses multivariées 

pour caractériser le paysage sur un site d ‘échantillonnage, c’est-à-dire les associations ou co-

occurrences d’habitats, en utilisant des analyses de correspondances multiples ou des analyses en 

composante principale couplées à des méthodes de classification hiérarchique (HCPC) (Husson et al., 

2010). Les clusters identifiés par la méthode de classification hiérarchique représenteraient alors des 

types de paysage distincts. Une des limitations de la description des effets de l’habitat dans nos 
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modèles était l’absence de termes d’interaction entre les catégories d’habitat, par souci d’ajustement 

du modèle compte tenu du nombre de données à disposition. La caractérisation des paysages serait 

un moyen d’explorer ces interactions tout en évitant le risque de surajustement des modèles. Cette 

méthode présente un intérêt certain pour la description de la niche mais peut être limitée en termes 

d’interpolation/extrapolation si certains paysages sont peu représentés dans les données d’enquête. 

Pour cette raison, il conviendrait d’identifier les différents paysages dans la zone d’étude, avant la mise 

en place des enquêtes, afin de s’assurer de la représentativité de l’échantillonnage.  

V.2.4 Inclusion des hôtes dans le modèle phénoménologique 

Comme beaucoup de modèles phénoménologiques utilisés pour prédire la distribution 

spatiale de tiques, seules des variables environnementales comme le climat ou la couverture du sol 

ont été incluses dans nos deux modèles, continental et corse. Or, la présence d’hôte est indispensable 

pour la complétion du cycle de vie des tiques. A l’instar de l’étude de Miao et al. (Miao et al., 2020) où 

la distribution de Haemaphysalis longicornis était en partie expliquée par la densité des populations 

humaines et du bétail ainsi que la richesse spécifique en mammifères, une inclusion de la présence 

et/ou de la densité des hôtes de H. marginatum en tant que co-variable permettrait en théorie une 

meilleure description de la niche écologique (Guisan and Thuiller, 2005; Soberón and Peterson, 2005). 

L’inclusion de ce type de variable dans les modèles est rare car les connaissances sur les hôtes parasités 

sont limitées en termes d’importance pour le cycle de vie et/ou en termes de disponibilité des hôtes 

dans la zone d’étude où l’on souhaite prédire. Dans le cas de ma thèse, H. marginatum étant 

considérée comme une tique généraliste ou tout au moins généraliste globalement et spécialiste 

localement, il a été supposé que la présence des hôtes n’était pas limitante pour l’installation de la 

tique d’autant plus que certaines espèces d’hôtes décrites comme favorables à H. marginatum comme 

les lagomorphes, les sangliers ou encore les chevaux étaient largement répartis et de manière 

uniforme sur les territoires concernés par l’étude.  Néanmoins, la diversité spécifique et la densité en 

hôtes pourrait avoir une influence sur l’abondance des tiques. Cependant, il n’existe pas de données 

fiables et actualisées pour l’instant sur ces abondances et, bien qu’il existe une carte de distribution 

de la densité du bétail (Robinson et al., 2014)(https://livestock.geo-wiki.org/Application/index.php), cette 

dernière repose sur des données interpolées qui peuvent être grossières à notre échelle et dont la 

collecte remonte à plusieurs années. Concernant la densité de chevaux, l’institut Français du Cheval et 

de l’équitation collecte des données à l’échelle nationale mais uniquement auprès de grandes 

structures, omettant les petits propriétaires et donc conduisant à une sous-estimation des densités 

notamment dans certaines régions du sud de la France où les petites structures prédominent. Une 

perspective pour inclure les hôtes dans les prédictions des densités de H. marginatum serait par 

l’utilisation d’un modèle conjoint de distribution des espèces (JSDM) qui inclurait H. marginatum et sa 

communauté d’hôtes, afin d’inclure de manière explicite les effets de corrélations (parasitisme, 

compétitions) entre espèces (Warton et al., 2015; Ovaskainen et al., 2017).  

V.2.5 Identification des zones d’infestation en Corse  

En corse, une des grandes limitations du modèle phénoménologique était l’hypothèse portant 

sur la distribution spatiale des bovins. En effet, pour l’extraction des variables environnementales, il 

était supposé que les bovins parcourussent toute l’étendue des parcelles appartenant à l’exploitation 

à laquelle il était rattaché. De ce fait, la variabilité des variables d’habitat associées aux différences 

d’abondance en H. marginatum était atténuée. Or, en réalité, un éleveur utilise certaines parcelles en 

fonctions de l’âge des animaux et leur vocation, ainsi qu’en fonction de la saison. De plus, certaines 

parcelles peuvent s’avérer inaccessibles aux animaux, soit parce qu’elles sont réservées à une autre 

pratique, soit en raison de la topologie du terrain. Afin de définir de manière précise les lieux pâturés 

https://livestock.geo-wiki.org/Application/index.php
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par les bovins à la saison d’activité de H. marginatum et potentiellement source d’infestation par cette 

tique, on pourrait envisager de poser des colliers GPS sur les bovins d’un échantillon représentatif 

d’éleveurs, accompagné d’un suivi longitudinal des infestations des troupeaux concernés. Néanmoins, 

cette solution est coûteuse en temps et en argent, une solution intermédiaire serait d’interroger les 

éleveurs afin d’identifier leurs pratiques d’élevage et notamment leurs zones et habitudes de parcours, 

pour ensuite distinguer des caractéristiques communes (topographie et habitats) de ces parcelles à 

inclure dans notre modèle.  

V.2.6 Vers un modèle mécaniste stochastique 

Le modèle mécaniste présenté est un modèle déterministe, au sens où les traits d’histoire de 

vie de tous les individus d’un même stade sont identiques dans le système et que les variations de 

température et de déficit en vapeur d’eau restent constantes entre années. Ces hypothèses sont 

simplificatrices. En effet, en laboratoire à l’exception des temps d’incubation, de l’hétérogénéité dans 

les vitesses de métamorphoses, de pré-oviposition et d’oviposition était observée entre individus, 

notamment pour les basses températures. Une hétérogénéité était également observée dans la 

quantité d’œufs produits par chaque femelle. Par ailleurs, la température et l’humidité ainsi que leurs 

dynamiques saisonnières varient entre années.  

Une prise en compte de ces stochasticités, avec des valeurs de coefficient de développement variables 

d’un individu à un autre et des variations météorologiques d’une année à une autre, permettrait de 

mieux représenter les conditions réelles auxquelles sont soumises les tiques. Ainsi, une population 

pourrait avoir différentes trajectoires (croissance, déclin) au cours du temps. Cette stochasticité 

pourrait exercer une forte influence sur les processus d’invasion et de maintien des populations 

introduites par les mouvements des hôtes.  

V.2.7 Inclusion des hôtes dans le modèle mécaniste 

A l’instar des modèles phénoménologiques, les hôtes n’ont pas été inclus dans le modèle 

mécaniste.  La probabilité de trouver un hôte était une fonction de la température et les hôtes étaient 

considérés comme illimités dans l’environnement. L’inclusion de la densité d’hôtes dans le modèle 

permettrait de reparamétrer la probabilité de trouver un hôte, en fonction des densités comme cela a 

été fait dans Hoch et al. (2016). De plus, l’inclusion des hôtes permettrait d’ajouter une dimension 

spatiale au modèle par l’inclusion de paramètres de dispersion.  On raisonnerait alors en termes de 

métapopulations, avec des patchs de tiques à taille variable interconnectés par le déplacement des 

hôtes. Ainsi, dans un système source-puit, des populations de tiques H. marginatum dans des zones 

considérées abiotiquement défavorables pourraient toutefois se maintenir par l’apport de nouveau 

individus issus de patchs voisins comme cela a été considéré pour certains modèles traitant d’Ixodes 

ricinus (Agustín Estrada-Peña et al., 2006; Hoch et al., 2010). 

V.2.8 Evaluation de spécialisation chez H. marginatum et groupes d’hôtes 

            Dans la méta analyse effectué pendant ma thèse, le caractère spécifique ou généraliste de H. 

marginatum a été évalué à travers le nombre d’interactions tique-hôte rapportées dans la littérature 

ainsi qu’à partir de l’effet de la nature de l’hôte sur trois estimateurs de préférence trophique. Or, la 

spécificité pourrait également être définie sur la base des relations phylogénétique entre les espèces 

parasitées sous l’hypothèse d’une adaptation (morphologique, moléculaire) à un groupe qui partagent 

des phénotypes similaires en raison de leur apparentement (H Hoogstraal and Aeschlimann, 1982). 

Une lecture à travers le prisme de la phylogénie pourrait changer les conclusions sur le caractère 

généraliste de H. marginatum qui pourrait se gorger indifféremment sur telle ou telle espèce d’hôte 
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du moment que ces dernières soient apparentées phylogénétiquement. Ainsi, une précédente étude 

menée au niveau du genre pour les tiques et de la famille pour les hôtes a permis d’identifier une 

spécificité phylogénétique des hôtes parasités par les tiques du genre Hyalomma en comparaison aux 

autres genres de tique (Spengler and Estrada-Peña, 2018), tout au moins au stade adulte. Une autre 

hypothèse serait que H. marginatum soit généraliste et parasite préférentiellement les hôtes qu’elle a 

le plus de chance de rencontrer dans son environnement, c’est-à-dire ceux qui présentent des 

caractéristiques écologiques compatibles avec cette dernière. Une manière de le démontrer serait 

alors de regrouper les espèces non plus en fonction de leur lien d’apparentement mais en fonction de 

leur caractéristiques écologiques telles que la taille (sous l’hypothèse que les animaux de grosse taille 

dégagent plus de CO2 et produisent de fortes vibrations au sol lorsqu’ils se déplacent et sont donc plus 

détectable par les stades adultes de H. marginatum), le type de mobilité (sous l’hypothèse pour les 

oiseaux que ceux qui se nourrissent au sol ont plus de chance de rencontrer et être parasités par les 

stades immatures de H marginatum), ou encore les habitats qu’ils fréquentent (sous l’hypothèse que 

les espèces vivant dans les espaces ouverts naturels tels que les sangliers, les lagomorphes ou le bétail 

ont plus de chance de rencontrer et être parasitées par H. marginatum).  

Outre la revue de littérature, une autre manière pour estimer les préférences trophiques de H. 

marginatum aurait été de réaliser un dispositif où un groupe de tique serait placé dans une « arène » 

et aurait le choix entre plusieurs sorties conduisant de manière équidistante à différents hôtes. La 

préférence trophique pourrait alors être mesurée à travers les charges parasitaires relatives observées. 

Compte tenu du nombre d’hôtes recensés pour les stades immatures et adultes de H. marginatum, ce 

type de dispositifs semble toutefois difficilement envisageable.  

V.2.9 Un modèle de méta-analyse plus adapté au contexte d’extraction 

            La méta-analyse conduite pendant ma thèse s’est construite sous l’hypothèse que les mesures 

de préférences trophiques (taux d’infestation, charge parasitaire, compétitivité entre espèces de 

tiques) étaient indépendantes les unes des autres. Cependant, une publication pouvait recueillir 

plusieurs interactions hyalomma-hôte et donc contribuer plusieurs fois pour une même mesure de 

préférence trophique. Le principe d’indépendance est alors violé car les mesures issues d’une même 

publication sont corrélées entre elles par le contexte commun dans lesquelles elles ont été collectées. 

Ce problème augmente artificiellement le poids des mesures corrélées et diminue l’hétérogénéité de 

la méta-analyse avec un risque de distorsion des résultats. Ce biais était cependant peu important dans 

nos analyses entre espèces/familles d’hôtes puisqu’on ne retrouvait généralement qu’une seule 

mesure par publication. Par ailleurs, l’analyse par la nature de l’hôte infesté n’était pas exempte de 

biais puisque des mesures issues de la même publication, même sur des espèces ou familles d’hôtes 

différentes, pourraient être néanmoins corrélées du fait qu’elles partageaient la même zone 

géographique. 

Afin de prendre en compte la multiplicité des facteurs de regroupement des mesures (publication, 

espèce ou famille d’hôte, zone eco-climatique) et les biais présentés ci-dessus qui peuvent en résulter, 

une meta-analyse multi niveaux aurait pu être envisagée (Cheung, 2014).  

V.3 Remise en contexte épidémiologique des résultats obtenus 

            La transmission d’un agent pathogène à transmission vectorielle stricte passe forcément par la 

présence simultanée dans le temps et dans l’espace d’un vecteur et d’une espèce sensible. Mes travaux 

de thèse ont permis d’identifier certaines conditions favorables à la présence de H. marginatum telles 

que des températures suffisamment chaudes tout au long de l’année ainsi des printemps et des étés 

suffisamment secs typiques du climat méditerranéen, de même que la présence d’habitats ouverts 
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naturels de type garrigue ou maquis. Bien que les niveaux de circulation puissent être différents, la 

transmission des agents pathogènes vectorisés par H. marginatum ne pourra avoir lieu que dans les 

zones pouvant héberger H. marginatum et présentant donc ces caractéristiques. Dans le futur, grâce 

au modèle mécaniste que j’ai pu commencer à développer, une meilleure caractérisation de la 

phénologie des différents stades de développement de H. marginatum pourra permettre en outre de 

déterminer les périodes dites « à risque » pour la transmission de ces agents pathogènes. 

H. marginatum est entre autres considérée comme l’un des vecteurs principaux du virus de la fièvre 

hémorragique de Crimée-Congo. Evaluer le risque de cette maladie pour l’homme en surveillant des 

espèces susceptibles au virus est compliqué puisque la majorité des espèces animales qui peuvent être 

infectées sont asymptomatiques, à l’exception de l’homme. En outre, leur virémie est courte (de 

l’ordre de 10 jours) et rend donc particulièrement difficile la surveillance de circulation virale chez ces 

animaux. Seule la détection d’anticorps contre le virus, dont le portage est long, est en pratique 

utilisable mais ne permet pas de détecter les foyers de circulation en temps réel. Enfin, le rôle des 

hôtes animaux pour la réplication du virus CCHF et leur capacité à maintenir une circulation virale avec 

les tiques restent encore mal connus. Une des possibilités est donc plutôt le suivi acarologique puisque 

les tiques vectrices peuvent maintenir le virus pendant plusieurs mois, voire plusieurs années, et le 

retransmettre dès qu’elles redeviennent actives dans l’année et piquent des animaux susceptibles. De 

ce fait, savoir où et quand trouver le ou les vecteurs de CCHFV est une première étape nécessaire pour 

pouvoir mettre en place un suivi d’infection des tiques et ainsi pouvoir estimer et au besoin ré-évaluer 

ce qui est appelé communément le risque acarologique, c’est-à-dire le fait de trouver un vecteur de 

surcroit infecté.  

Néanmoins, mieux comprendre le rôle des hôtes non pas en tant que « plus ou moins bons » 

réplicateurs viraux mais en tant que sources alimentaires pour H. marginatum lui permettant de 

réaliser son cycle de développement, comme cela a été fait dans ma thèse, peut aider à l’évaluation 

du risque de transmission de CCHFV. Si H. marginatum est considérée comme une tique généraliste, 

tout au moins suffisamment pour avoir un spectre d’hôtes suffisamment large, ce caractère peut 

induire un effet de dilution (Occhibove et al., 2022) qui se traduit par une relation inverse entre la 

diversité d’hôtes et la prévalence de tiques porteuses de l’agent pathogène dans le milieu (Ostfeld and 

Keesing, 2000). En effet, comme cela a déjà été dit précédemment, tous les hôtes de H. marginatum 

ne sont pas égaux dans leur capacité à répliquer CCHFV. Certains peuvent s’avérer très efficaces et 

donc être en mesure de réinfecter des tiques tandis que d’autres seront ce que l’on appelle des « culs 

de sac » épidémiologiques stoppant la transmission de l’agent pathogène. En fonction de la diversité 

de la communauté d’hôtes et des abondances relatives de chacun de ces hôtes dans l’environnement, 

la tique H. marginatum aura plus ou moins de chances de s’infecter, au stades immatures et adulte ; 

si la diversité d’hôtes est forte, ou faible mais avec une forte proportion d’hôtes répliquant mal CCHFV, 

la proportion de tiques infectées est prédite comme faible. Néanmoins, l’ajout d’un hôte qui est un 

mauvais réplicateur du virus ne freine pas systématiquement la dynamique de l’agent pathogène, du 

moment que cet hôte est suffisamment abondant et préférentiellement parasité par H. marginatum 

car il contribuera alors activement au développement des populations de H. marginatum dans le milieu 

et donc la quantité absolue de tiques infectées augmentera de fait. C’est donc la composition de la 

communauté d’hôtes disponible localement plutôt que la diversité qui influence la dynamique de 

transmission (Rohr et al., 2020). Mes résultats du chapitre 3 semblent supporter l’hypothèse que H. 

marginatum serait une généraliste globale et une spécialiste locale, sa capacité à s’infecter et à 

retransmettre CCHFV serait donc en partie dépendante de la composition locale d’hôtes et pourrait 

expliquer les disparités de profils épidémiologiques de la CCHF entre les pays dans lesquels H. 

marginatum est présente et l’absence de cas humains de CCHF en France alors que des preuves 

sérologiques ont été accumulées chez différents ongulés sauvages et domestiques (Bernard et al., 
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2022). Une des manières de vérifier cette hypothèse serait d’identifier et classer par importance les 

hôtes potentiels de H. marginatum en France et de les inclure dans un modèle mécaniste de 

transmission de CCHFV construit sur la base de notre modèle de dynamique de populations de H. 

marginatum.  

V.4 Moyens de surveillance 

            Les modèles phénoménologiques développés dans le chapitre I permettent d’établir des cartes 

de la distribution potentielle de H. marginatum et le modèle mécanistique développé en chapitre II 

une fois complété et spatialisé permettra de préciser les sites abiotiquement favorables aux 

populations denses de H. marginatum. Ces cartes peuvent représenter un outil utile pour les 

gestionnaires dans la surveillance entomologique lié à H marginatum, afin de savoir où cibler leurs 

efforts grâce à l’identification des zones potentiellement à risque de colonisation par cette tique. La 

mise en place d’enquêtes régulières dans ces zones et en particulier celles aux limites de distribution 

de la tique, permettrait d’actualiser les modèles et renforcer les connaissances sur le pouvoir invasif 

de H. marginatum.  

Par ailleurs, il est possible selon la zone géographique que le CCHFV soit transmis par une ou plusieurs 

espèces de tiques vectrices, comme c’est le cas en Espagne où Hyalomma lusitanicum semble jouer un 

rôle plus important que H. marginatum dans la circulation du virus (Ana Negredo et al., 2019; Moraga-

Fernández et al., 2021). Cela pourrait aussi être le cas en France, d’autant qu’une population résiduelle 

de H. lusitanicum a été très récemment rapportée près de Marseille alors que l’on pensait que cette 

espèce avait disparu ou fortement régressé depuis ces 50 dernières années en France (Stachurski et 

Vial, communication personnelle). Si dans l’avenir un cas humain de CCHF apparait en dehors de la 

zone de distribution connue ou prédite de H. marginatum, cela serait clairement en faveur de 

l’existence d’un second vecteur. C’est d’ailleurs déjà ce qui est suspecté au regard des sérologies CCHF 

trouvées positives chez des bovins des Alpes-Maritimes et des chevreuils et cerfs de Hautes-Pyrénées 

alors que notre modèle prédit une absence de H. marginatum et qu’aucune tique de cette espèce n’a 

effectivement pu être trouvée lors de deux campagnes de collectes à 5 ans d’intervalle dans les Alpes-

Maritimes. 

V.5 Moyens de contrôle 

            Le contrôle du risque infectieux associé à H. marginatum est limité par la faible quantité de 

stratégies d’atténuation des populations de tiques ou de la transmission d’un agent pathogène à 

grande échelle pour les tiques (Lippi et al., 2021).  

L’action d’atténuation du risque associée aux populations de tiques peut toutefois se faire de plusieurs 

manières (Eisen and Stafford, 2021): (i) au niveau des larves en quête, avec la dissémination de 

pesticides naturels ou artificiels dans l’environnement ou en les capturant avec des pièges comme le 

tickbot (Gaff et al., 2015)(ii)au niveau des adultes, avec l’application sur leurs hôtes de traitements 

acaricides/répulsifs ou par la vaccination anti-tique si tant est que cette stratégie est efficace. 

L’effet de ces différents moyens de contrôle sur la dynamique de transmission pourrait être estimé par 

leur intégration dans le modèle mécaniste développé au chapitre 2 qui incorporait les hôtes en facteur 

biotique afin d’estimer le nombre de reproduction de base (R0) de CCHFv. Par ailleurs des analyses de 

sensibilité sur les facteurs du modèle influençant le plus le R0 pourraient être réalisées afin de mettre 

en évidence les processus les plus vulnérables et donner des pistes de réflexion pour développer des 

moyens de contrôle agissant directement sur ces derniers. 
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Ainsi, Hoch (2016) a démontré, par la réalisation d’un modèle mécaniste appliqué au cas de la Turquie 

(où les hôtes principaux de H. marginatum seraient des bovins pour les stades adultes et des lapins 

pour les stades immatures), que l’application annuelle et régulière d’un traitement acaricide sur les 

bovins conduisait à un R0 inférieur à 1 pour CCHFv au bout de 5 ans et donc une réduction de la 

transmission du virus.  

V.6 Conclusion  

            L’objectif général de ma thèse était de caractériser les facteurs agissant sur l’écologie de la tique 

H. marginatum s’installant actuellement en France, afin d’identifier et de prédire sa dynamique spatio-

temporelle locale et par voie de conséquence le risque vectoriel associé.  Nous avons développé deux 

modèles, un phénoménologique sur la base de données de présence et d’absence qui ont permis de 

confirmer l’importance de certains facteurs climatiques et de couverture du sol pour l’installation de 

H. marginatum, et un autre mécaniste de dynamique de populations sur la base de traits d’histoire de 

vie produits à différentes températures en laboratoire et issus de la littérature avec pour la première 

fois une validation à partir d’un suivi longitudinal sur plusieurs années. Enfin, une révision 

systématique de la littérature sur les interactions tiques-hôtes pour le genre Hyalomma en Europe 

ainsi qu’une méta-analyse et méta régression spécifiquement sur H. marginatum ont permis de 

confirmer l’hypothèse que cette dernière était globalement généraliste mais spécialiste localement. 

Cette thèse a permis à de dresser pour la première fois des cartes de distribution de H. marginatum 

pour le sud de la France et en Corse ; elles représentent des outils intéressants pour les gestionnaires 

du territoire et les scientifiques pour identifier les zones nécessitant une surveillance entomologique. 

Le modèle mécaniste une fois bien ajusté par rapport à la saisonnalité observée représentera une base 

solide pour simuler l’extension de H. marginatum dans le futur et caractériser les seuils nécessaires à 

son installation. De plus, sa complexification à travers l’ajout d’hôtes permettra la simulation de la 

circulation d’un agent pathogène au sein du système. La méta analyse et la méta regression sur les 

hôtes de H. marginatum ont permis de mettre en évidence l’importance de la disponibilité locale en 

hôtes sur les interactions tique-hôte observées. Ainsi l’estimation du risque épidémiologique associé 

à la tique doit être évaluer selon le contexte local, par l’incorporation des interactions biotiques 

spécifiques.  
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Annexes 

Annexes chapitre II 

 

Article n°1 Figure additionnelle 1 : Sampled mean temperature range, in red the distribution for 
observed presence. 

 

Article n°1 Figure additionnelle 2 : Sampled mean spring and summer relative humidity range, in red 
the distribution for observed presence. 
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Article n°1 Figure additionnelle 3 : Sampled mean potential evapotranspiration range, in red the 
distribution for observed presence. 

 

Article n°1 Figure additionnelle 4 : Sampled mean summer precipitations range, in red the distribution 
for observed presence. 
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Article n°1 Figure additionnelle 5 : Sampled mean winter precipitations range, in red the distribution 
for observed presence. 

 

Article n°1 Figure additionnelle 6 : Sampled mean autumn precipitations range, in red the distribution 
for observed presence. 
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Modèle Corse Figure additionnelle 1 : Predicted parasitic load against observed parasitic load on 
horses. 
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Annexes chapitre 3 

 

Article n°3 Figure additionnelle 1: Subgroup meta analysis of adult stage infestation rate using host 
family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 2 :Subgroup meta analysis of adult stage competitivity using host 
family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 3 : Subgroup meta analysis of adult stage parasitic load using host 
family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 4 :Subgroup meta analysis of immatures stages infestation rate using 
host family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 5 : Subgroup meta analysis of immatures stages competitivity using host 
family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 6 : Subgroup meta analysis of immatures stages parasitic load using 
host family/species as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 7 : Subgroup meta analysis of adult stage infestation rate using 
landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 8 : Subgroup meta analysis of adult stage competitivity using 
landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 9 : Subgroup meta analysis of adult stage parasitic load using 
landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 10 : Subgroup meta analysis of immatures stages infestation rate 
using landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 11 : Subgroup meta analysis of immatures stages competitivity using 
landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 12 : subgroup meta analysis of immatures parasitic load using 
landscape as the grouping variable. 
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Article n°3 Figure additionnelle 13 : Competitiveness in relation to habitat suitability in the adult 
stage. 
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Article n°3 Figure additionnelle 14 : Parasitic load in relation to habitat suitability in the adult stage. 
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Article n°3 Figure additionnelle 15 : Infestation rate in relation to habitat suitability in the immature 
stage. 



128 
 

 

Article n°3 Figure additionnelle 16 : Parasitic load in relation to habitat suitability in the immature 
stage. 
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Résumé 

La tique Hyalomma marginatum, présente dans le bassin méditerranéen, les Balkans et le sud de 

l’Europe, est entre autre l'un des vecteurs principaux du virus de la fièvre hémorragique de Crimée 

Congo qui représente une menace sanitaire importante pour la santé humaine par sa létalité et son 

potentiel nosocomial. Le réchauffement climatique couplé aux modifications anthropiques ont 

contribué à l’extension de l'aire de répartition de H. marginatum vers des zones plus au nord, entre 

autre en France. Afin de surveiller cette expansion, il est important de déterminer les facteurs qui 

régissent sa distribution. L'objectif de ma thèse est la caractérisation de ces facteurs agissant sur la 

dynamique spatio-temporelle de H. marginatum, principalement dans le sud de la France. Pour cela, 

l'identification des conditions favorables à l'installation et à la croissance des populations s'est faite 

par la corrélation de données environnementales avec des données de présence/absence collectées 

de 2016 à 2021 sur deux territoires (sud de la France continentale et Corse) aux contextes 

d'installation différents. Par la suite, dans l’objectif de préciser et prédire la dynamique spatiale mais 

surtout temporelle de H. marginatum, un modèle mécaniste déterministe détaillant l'ensemble du 

cycle de vie de H. marginatum a été développé à partir de relations issues d'expériences réalisées en 

laboratoire, ainsi que de données de la littérature, et confronté à des données issues d'un suivi 

longitudinal d’infestation de chevaux par des stades adultes de H. marginatum pour sa validation.  

Enfin, afin de mieux comprendre le rôle des hôtes dans la dynamique de H. marginatum et de 
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pouvoir à termes l’intégrer dans nos modèles, les relations trophiques de H. marginatum ont été 

explorées à travers une revue systématique de la littérature et une méta-analyse. Les analyses 

conduites ont permis de confirmer le caractère globalement généraliste de H. marginatum, qui avant 

de développer des préférences locales, est tout d’abord contrainte par les conditions 

environnementales abiotiques qui ont pu être caractérisées par les modèles corrélatifs développés. . 

À l'issus de ce travail, sont discutés (i) les pistes d'améliorations pour le développement des modèles, 

(ii) les répercussions de nos résultats en termes de circulation d’un agent infectieux, et (iii) l'utilité 

des modèles développés pour le contrôle du risque infectieux associé à H. marginatum. 

Mots clés : Hyalomma marginatum, modélisation, niche écologique 

Abstract 

The tick Hyalomma marginatum, which is present in the Mediterranean basin, the Balkans and 

southern Europe, is one of the main vectors of the Crimean Congo haemorrhagic fever virus, which 

represents a major threat to human health due to its lethality and nosocomial potential. Global 

warming coupled with anthropogenic changes have contributed to the expansion of the range of H. 

marginatum to more northern areas, including France. In order to monitor this expansion, it is 

important to determine the factors governing its distribution. The objective of my thesis is the 

characterisation of these factors acting on the spatio-temporal dynamics of H. marginatum, mainly in 

the south of France. To this end, the identification of favourable conditions for the installation and 

growth of populations was done by correlating environmental data with presence/absence data 

collected from 2016 to 2021 in two territories (southern continental France and Corsica) with 

different installation contexts. Subsequently, with the aim of specifying and predicting the spatial 

and, above all, the temporal dynamics of H. marginatum, a deterministic mechanistic model detailing 

the entire life cycle of H. marginatum was developed from relationships resulting from laboratory 

experiments, as well as from data from the literature, and was confronted with data from 

longitudinal monitoring of infestation of horses by adult stages of H. marginatum for validation.  

Finally, in order to better understand the role of hosts in the dynamics of H. marginatum and to be 

able to integrate it into our models, the trophic relationships of H. marginatum were explored 

through a systematic review of the literature and a meta-analysis. The analyses conducted confirmed 

the overall generalist character of H. marginatum, which, before developing local preferences, is first 

of all constrained by abiotic environmental conditions that were characterised by the correlative 

models developed. At the end of this work, we discuss (i) ways of improving the performance of the 

models, (ii) the repercussions of our results in terms of the circulation of an infectious agent, and (iii) 

the usefulness of the models developed for the control of the infectious risk associated with H. 

marginatum. 

Keywords: Hyalomma marginatum, modelling, ecological niche 

 


