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Résumé

1. Notre compréhension de I'influence des populations d’animaux sauvages migrateurs sur
I'incidence des maladies infectieuses se transmettant a ’homme reste limitée. Les tiques
étendent leur aire de répartition vers les latitudes nordiques, entrainant I’émergence de
maladies transmises par les tiques. Les cerfs servent d’hotes de reproduction aux tiques
adultes, contribuant ainsi au maintien des populations de tiques. Cependant, dans les régions
nordiques, les populations de cerfs sont partiellement migratoires, et les individus migrateurs
occupent des aires de répartition estivales en haute altitude qui ne sont pas propices aux
tiques. La migration peut donc théoriquement permettre d’échapper a 'exposition aux tiques
et réduire le nombre de tiques ingérées par les cerfs, ce qui diminue le risque de maladie pour
I’homme.

2. En combinant des données sur ’'abondance de la tique Ixodes ricinus avec des données de
suivi GPS du cetf élaphe (Cervus elaphus), nous avons quantifié le chevauchement des aires
de répartition des tiques et des cerfs élaphes le long de gradients altitudinaux en Norvege.
De plus, nous avons établi une corrélation entre la densité des cerfs et la proportion de
cerfs migrateurs, d’une part, et 'incidence de la maladie de Lyme chez ’homme, d’autre part.
3. Nous avons constaté que les aires de répartition estivales des cerfs migrateurs se
caractérisaient par un climat plus froid et présentaient un chevauchement moindre avec la
répartition des tiques que celles des cerfs sédentaires. La densité des cerfs augmentait
systématiquement Iincidence de la maladie de Lyme chez ’'homme. Cependant, nous
n’avons trouvé que de faibles indices suggérant que la migration des cerfs ait un effet négatif
sur I'incidence de la maladie de Lyme.

4. Notre étude fournit une quantification rare de la maniere dont la disponibilité des hotes,
tant en termes de densité que de mouvements migratoires, influe sur le risque d’une maladie
zoonotique.

Mots clés : Ixodes ricinus, maladie de Lyme, échappement migratoire, migration partielle, cerf
¢laphe, amplification sédentaire
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1. INTRODUCTION

Le role des migrations animales dans les risques sanitaires liés a la faune sauvage a souvent
été négligé (Altizer et al., 2011 ; Binning et al., 2022), et ’écologie des maladies, en général,
doit étre mieux intégrée a I’écologie des déplacements (Dougherty et al., 2018 ; Manlove et
al., 2022). Des travaux théoriques ont été menés pour prédire comment la migration peut
influencer la transmission d’agents pathogenes et de parasites (Hall et al., 2014, 2016 ; Kim
& Shaw, 2021 ; Kirschner et al., 2021 ; Peacock et al., 2018, 2020) et la maniere dont le
parasitisme peut agir comme un facteur de migration (Shaw et al., 2019 ; Shaw & Binning,
2020 ; Shaw & Couzin, 2013). Les études empiriques sur le role de la migration dans le
parasitisme incluent désormais des exemples chez les amphibiens (Daversa et al., 2018), les
oiseaux (Turjeman et al., 2020) et les mammiferes (Teitelbaum et al., 2018). Chez les ongulés,
il a été démontré que la migration influence les agents pathogénes et les parasites transmis
par environnement, tels que les helminthes gastro-intestinaux chez les gnous (Connochaetes
tanrinus) du Serengeti, en Afrique (Mijele et al., 20106), la douve géante du foie (Fascioloides
magna) chez le cerf wapiti (Cervus canadensis) aux Ftats-Unis (Normandeau et al., 2020 ; Pruvot
et al., 2016) et le charbon (Bacillus anthracis) chez le zebre (Equus burchelliy en Namibie, en
Afrique (Zidon et al., 2017). La transmission des maladies infectieuses de la faune sauvage
peut se faire par contact direct entre hotes, indirectement via I'environnement, ou par
I'intermédiaire d’arthropodes vecteurs. Le mode de transmission est déterminant pour
établir I'interaction prévue entre la migration des hotes et le parasitisme (Shaw et al., 2019).
Cependant, les études empiriques établissant un lien entre la migration des ongulés et
I'incidence des maladies a transmission vectorielle font défaut. Il s’agit la d’une lacune
particulicrement importante en matiere de recherche, compte tenu de la nature zoonotique
de plusieurs agents pathogenes a transmission vectorielle.

Selon I'Organisation mondiale de la santé (2017), les maladies a transmission vectorielle
représentent 17% de la charge mondiale estimée des maladies transmissibles et comptent
parmi les plus grandes menaces sanitaires liées aux changements environnementaux. Les
changements environnementaux entrainent actuellement une expansion de laire de
répartition des tiques dures (Ixodidae) vers le nord et vers des altitudes plus élevées (Jaenson
& Lindgren, 2011 ; Jore et al., 2011, 2014), ce qui conduit a une augmentation des maladies
transmises par les tiques aux limites de leur aire de répartition, tant en Europe qu’en
Amérique du Nord (Piesman & Gern, 2004). La maladie de Lyme (ou borréliose de Lyme)
est aujourd’hui la maladie a transmission vectorielle la plus courante de ’hémisphere nord,
avec plus de 500 000 cas par an (Organisation mondiale de la Santé, 2017), et constitue la
maladie transmise par les tiques la plus répandue en Europe (Burn et al., 2023 ; Sykes &
Makiello, 2017). En Europe, la tique du mouton (Ixodes ricinus) est le principal vecteur des
spirochetes du complexe Borrelia burgdorferi sensu lato (s.1.), 'agent responsable de la maladie
de Lyme (Piesman & Gern, 2004 ; Ruiz-Fons et al., 2012). Ces tiques ont un cycle de vie
complexe, nécessitant des hotes vertébrés de tailles différentes tout au long de leur
ontogenese (Kahl & Gray, 2022). Alors que les larves et les nymphes se nourrissent aussi
bien de petits que de grands vertébrés, les tiques adultes ont besoin d’un hote de grande taille
pour se reproduire avec succes. Dans les écosystemes nordiques tels que ceux de la Norvege,
les cerfs constituent les principaux hotes de grande taille (Mysterud et al., 2021). De ce fait,
les cerfs jouent un role crucial dans le maintien des populations de tiques (James etal., 2013 ;
Ruiz-Fons & Gilbert, 2010).
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Avec leur expansion vers le nord, les tiques rencontreront des populations de cerfs
partiellement migratrices (Mysterud et al., 2011), ce qui signifie qu’une partie de la population
se déplace de manicre saisonniere entre des aires de répartition distinctes présentant des
conditions environnementales différentes. Les cervidés sont des especes clés dans de
nombreux écosystemes (Coté et al., 2004), et leur migration influe sur toute une série de
fonctions écosystémiques (Bauer & Hoye, 2014), notamment celles liées aux maladies et au
parasitisme. La migration saisonniére implique souvent un déplacement vers des aires d’été
situées a plus haute altitude, alors que les populations abondantes de tiques sont
généralement associées a des climats plus chauds a plus basse altitude. Dans les régions
montagneuses de Norvege, les cerfs élaphes (Cervus elaphus) migrateurs occupent des aires
d’été situées a plus haute altitude, ou 'abondance des tiques I ricznus en quéte d’un hote par
rapport aux cerfs sédentaires (Qviller et al., 2013), ce qui se traduit par une charge en tiques
plus faible chez les individus migrateurs (Mysterud, Qviller, et al., 2016) et donc par une
forme « d’échappatoire migratoire » (Hall et al., 2016). La présence d’un nombre réduit de
cerfs a basse altitude pourrait limiter la reproduction des tiques, et la migration pourrait donc,
en théorie, réduire le risque de maladie. Cependant, il reste a quantifier empiriquement si
ces associations entre la migration et 'abondance des tiques sont suffisamment fortes pour
influencer le risque de maladies transmises par les tiques chez ’homme.

Nous présentons ici la premicre quantification de leffet de la migration des cerfs sur
I'incidence d’une maladie zoonotique a transmission vectorielle chez ’homme. Pour ce
faire, nous combinons 10 ans de données sur 'abondance des tiques en quéte d’hotes le long
de gradients d’altitude, des données exhaustives sur les déplacements de 444 cerfs élaphes
équipés d’'un GPS provenant de différentes régions (26% a 72% de migrateurs) et des
données a long terme (1995-2019) sur Iincidence de la maladie de Lyme chez ’'homme en
Norvege. Nous testons les prédictions suivantes, dérivées de ’hypothese de I’échappement
migratoire, ainsi que la maniere dont celles-ci peuvent a leur tour influencer l'incidence de la
maladie : (a) les cerfs migrateurs présentent un chevauchement spatial et temporel moindre
avec les tiques dans lenvironnement par rapport aux cerfs sédentaires, et (b) ce
chevauchement spatial et temporel réduit entre I’hote et les tiques, da a la migration, conduit
a une incidence plus faible de la maladie de Lyme chez ’homme (Figure 1).

2. MATERIEL et METHODES

2.1. Zone d'étude

La zone d'étude englobe l'aire de répartition principale du cerf élaphe le long de la cote sud-
ouest de la Norvege, comprenant les comtés de Rogaland, Vestland, More og Romsdal et
Trondelag (Figure 2). La topographie de cette région se caractérise par des fjords qui
entaillent des paysages montagneux, ce qui se traduit par des dénivelés importants sur des
distances courtes a moyennes. Le climat local est influencé par des courants océaniques
chauds. Cependant, la température annuelle moyenne diminue avec laltitude, la latitude et

I’éloignement de la cote.

La géologie est principalement constituée de gneiss précambriens. Les communautés
végétales appartiennent a la région boréonémorale et sont tres variées : les foréts de pins
(Pinus sylvestris) dominent les zones plus se¢ches, tandis que les foréts de feuillus, composées
principalement d’aulnes gris (Akuus incana), sont plus courantes dans les zones humides. A
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plus haute altitude, le bouleau (Bezu/a spp.) devient 'essence dominante. De plus, de vastes
plantations d’épicéas (Picea abies) ont été réalisées dans de nombreuses régions. Les
infrastructures humaines, notamment les habitations, les routes et les terres agricoles, sont
généralement situées au fond des vallées.
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FIG. 1. Vue d'ensemble conceptuelle du lien entre la migration des cerfs et la densité des populations de
tiques dans les paysages montagneux. L'image d'arriére-plan a été téléchargée sur Alscribbles. Les
variables sont représentées dans des encadrés a fond blanc, tandis que les processus sont indiqués dans
des encadrés jaunes. Le signe « + » indique une corrélation positive. Le signe « — » indique une corrélation
négative

2.2. Population de cerfs élaphes et d’autres ongulés

En Norvege, les cerfs élaphes sont partiellement migrateurs, leurs aires d’hivernage et de
résidence étant situées a des altitudes plus basses que les aires estivales des individus
migrateurs (Mysterud et al., 2011). Les populations sont régulées par un prélévement annuel
par 'homme, qui a considérablement augmenté au fil du temps, passant de 17 855 individus
en 1995 a 52 490 en 2023 (Statistiques de Norvege. www.ssb.no). Cette augmentation refléte
principalement une croissance de la densité de population au sein de la région étudiée. Le
chevreuil (Capreolus capreolus), 'élan (Ales alees) et le mouton domestique (Ovis aries)
constituent d’autres hotes potentiels pour la reproduction d’L ricinus (Gilbert et al., 2017 ;
Handeland et al., 2013). Les chevreuils sont présents dans certaines parties de la région, tandis
que les élans sont généralement rares et peu nombreux. Les chevreuils ont tendance a vivre
a basse altitude, principalement dans les zones agricoles (Mysterud et al., 2012). Les moutons
domestiques paissent en liberté dans certaines zones pendant I’été, principalement a haute
altitude, ce qui se situe en dehors de la zone principale de répartition des tiques (Qviller et
al., 2014).

2.3. Données sur la recherche de proies par les tiques (ensemble de données 1)

Les données sur la recherche de proies par les tiques ont été obtenues grace a un suivi par
balisage le long de 34 transects ainsi établis dans les comtés de Vestland et de More
og Romsdal, respectivement (Figure 2). Les données ont été collectées en mai et en aott
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entre 2009 et 2018 dans neuf communes du Vestland (a I'exception du mois d’aott 2010),
complétant ainsi les données des années précédentes issues d’études antérieures (Mysterud
et al., 2018 ; Mysterud, Easterday, et al., 2016 ; Qviller et al., 2013). Dans le comté¢ de More
og Romsdal, les données ont été collectées dans huit communes entre 2011 et 2013
(Mysterud, FEasterday et al, 2016). Les transects couvrent une grande diversité
environnementale, avec des distances par rapport a la cote allant de 0,1 a 25 km dans le comté
de Vestland et de 0,1 2 68 km dans le comté de More og Romsdal. L’altitude varie de 7 a 571
m au-dessus du niveau de la mer dans le Vestland et de 9 a 693 m au-dessus du niveau de la
mer dans le More og Romsdal. Chaque transect se compose de 12 parcelles disposées en
ligne droite au sein des domaines de vie saisonniers des cerfs élaphes résidents et migrateurs,
représentant un sous-ensemble des individus équipés d’un émetteur GPS (voir ci-dessous).
Pour la collecte des tiques, nous avons fixé un morceau de tissu de coton blanc (1 X 0,5 m)
a une tige et 'avons fait passer lentement a travers la végétation. Les tiques (nymphes, males
adultes et femelles adultes) ont été retirées a I'aide d’une pince a épiler tous les 2 metres apres
quatre passages, chaque parcelle couvrant environ 20 m?.

2.4. Données sur la migration des cerfs élaphes (ensemble de données 2)

Au total, 444 cerfs élaphes ont été équipés de colliers GPS dans le cadre de divers projets de
recherche menés le long de la cote sud-ouest de la Norvege (dans les communes des comtés
de Vestland, More og Romsdal et Trendelag), couvrant les années 2005 a 2020 (Hjermann et
al., 2025 ; Meisingset et al., 2018 ; Mysterud et al., 2011). Les cerfs ont été marqués dans leurs
zones d’hivernage, principalement entre janvier et mars, période durant laquelle les individus
sédentaires et migrateurs se rassemblent généralement a des altitudes plus basses. Les
populations de cerfs élaphes sont importantes, et les cerfs marqués ne représentent qu'une
petite fraction des cerfs présents dans une zone donnée.

Nous avons utilisé la méthode courante du déplacement par carrés de réseau pour classer les
stratégies d’occupation de I'espace et en déduire les parameétres de migration (Bunnefeld et
al., 2011). Cette méthode repose sur le tracé consécutif des distances parcourues tout au long
de 'année a partir d’'un point de départ situé dans l'aire d’hivernage. Un animal migrateur
sera identifié par un décalage marqué de la distance par rapport au point de départ dans I'aire
d’hivernage lorsqu’il part vers laire d’été, et de méme a 'automne. Une courbe logistique
double est ajustée a cette série chronologique de distances par rapport au point de départ.

Comme dans nos travaux précédents (Bischot et al. 2012, nous avons évalué visuellement
si les courbes logistiques s’ajustaient aux données pour chaque individu, et nous avons
réajusté les courbes lorsque I'ajustement était insuffisant. Nous avons exclu les individus qui
avalent été dispersés, dont les données étaient incompletes ou dont les déplacements ne
pouvaient pas étre clairement classés comme migratoires ou sédentaires. Il nous restait ainsi
un total de 197 cerfs élaphes sédentaires et 247 migrateurs, constituant la base de notre
analyse de la propension a la migration (Figure 2). Aucun marquage GPS de cerfs élaphes n’a
été effectué dans le cadre de cette étude. Les marquages antérieurs des cerfs élaphes avaient
été approuvés par Autorité Norvégienne de recherche animale et I’Autorité Norvégienne
de sécurité alimentaire (FOTS ID 26077, FOTS ID 29945 et FOTS ID 30049) ainsi que par
I’Agence Norvégienne de environnement (2013/11149).
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FIG. 2. Carte de la zone d'étude située le long de la cote sud-ouest de la Norvege. Les emplacements
indiqués pour les données relatives aux tiques correspondent aux points centraux des transects utilisés
pour repérer les tiques en quéte d'un héte. Les données concernant le cerf élaphe correspondent aux
points centraux du domaine vital annuel des cerfs sédentaires et des aires d'hivernage et d'estivage des
cerfs migrateurs. Les données relatives a la maladie de Lyme proviennent des comtés de Rogaland,
Vestland, Mgre og Romsdal et Trendelag

2.5. Données sur la maladie de Lyme (ensemble de données 3)

La maladie de Lyme est une maladie a déclaration obligatoire en Norvege, avec un systéme
de déclaration en place depuis 1995. Les cas d’érythéme migrant, premier stade typique de la
maladie de Lyme, ne sont pas soumis a déclaration. Les données annuelles de 1995 a 2019
comprenaient les cas disséminés a ’échelle municipale, tels que déclarés au systeme de
surveillance des maladies infectieuses a déclaration obligatoire (MSIS), géré par I'Institut
Norvégien de santé publique (MacDonald et al., 2016). La neuroborréliose de Lyme
représente environ les deux tiers des cas (Mysterud, Heylen, Matthysen, et al., 2019). Nous
n’avons inclus que les cas pour lesquels la commune ou la piqare de tique avait eu lieu était
connue avec certitude. Bien que les données soient disponibles pour I'ensemble de la
Norvege (Goren et al, 2023 ; Mysterud, Easterday, et al., 2016 ; Mysterud, Heylen,
Matthysen, et al., 2019 ; Mysterud, Jore et al., 2017), nous avons limité notre analyse a 144
communes (sur la base des limites administratives antérieures a 2018) de la région occidentale
de la Norvege (comtés de Rogaland, Vestland, More og Romsdal et Trondelag), ou le cerf
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élaphe est le principal hote reproducteur des tiques (Mysterud et al.,, 2014 ; Mysterud,
Easterday et al., 2016). La superficie médiane des communes ou nous avons marqué des cerfs
¢élaphes était de 283 km? ce qui était suffisant pour englober 98% des domaines vitaux
annuels des femelles (Meisingset et al., 2018). Les chiffres relatifs a la population humaine a
Iéchelle  communale ont ¢été  obtenus auprées de  Statistics  Norway

(https:/ /www.ssb.no/en/befolkning/folketall).

2.6. Indice de densité de la population de cerfs

Nous avons utilisé un indice de densité de population bien établi, basé sur les chiffres de
chasse aux cerfs a I’échelle communale. Cet indice de population a été validé a I'aide de
données indépendantes sur I'abondance de la population (Mysterud et al., 2007). Les
statistiques de chasse se rapportent au nombre annuel de cerfs abattus pendant la saison de
chasse d’automne, enregistré a I’échelle communale, ce qui correspond a Iéchelle des
données sur la maladie de Lyme. Ces données sont fournies par Statistics Norway
(https:/ /www.ssb.no/innrapportering/personetr-og-husholdning/jakt). Pour obtenir un
indice de densité de population, les chiffres de chasse ont été divisés par la superficie de
I'habitat des cerfs dans chaque commune, qui sert a fixer les quotas de chasse annuels
(appelée « zone éligible »). Cet indice est largement utilisé dans la recherche écologique,
notamment dans nos études antérieures sur les tiques et les maladies transmises par les tiques
(Mysterud, Easterday, et al., 2016 ; Mysterud, Jore, et al., 2017).

On suppose que la densité de cerfs influence principalement P'alimentation des tiques
femelles adultes. Celles-ci pondent des ceufs qui éclosent en larves et se développent en
nymphes avec un délai d’environ deux ans (Vindenes & Mysterud, 2025). Les données sur la
recherche de sang par les tiques proviennent d’une région ou prédominent les cerfs élaphes.
Dans I’analyse des données sur la recherche de hotes par les tiques, nous avons donc utilisé
la densité de cerfs élaphes enregistrée deux ans auparavant. Les données relatives a la maladie
de Lyme proviennent non seulement d’une région géographique plus vaste abritant
principalement des cerfs élaphes, mais aussi des chevreuils dans une partie de cette région.
Nous avons donc pris en compte la densité des deux espéces. Dans I'analyse des cas de
maladie de Lyme, nous avons finalement utilisé la densité spatiale moyenne des cerfs élaphes,
car cette variable s’est avérée plus performante que la variable de densité différée des cerfs.

2.7. Covariables environnementales et climatiques

Notre sélection de variables environnementales candidates s’est appuyée sur des analyses
antérieures de la propension a la migration du cerf élaphe (Mysterud et al.,, 2011), de
I’'abondance des tiques en quéte d’hotes (Mysterud et al., 2018 ; Qviller et al., 2013, 2014) et
de I'incidence de la maladie de Lyme chez 'homme (Mysterud, Easterday, et al., 2016). La
distance par rapport au fjord et la proportion de zones de haute altitude (> 200 m au-dessus
du niveau de la mer) sont liées au climat local. On suppose qu’une proportion plus élevée de
forét et une proportion plus faible d’habitat humain reflétent un habitat plus propice tant
pour les tiques que pour les cerfs élaphes.

Pour les données sur les tiques en quéte d’hote (ensemble de données 1), nous nous sommes
concentrés sur les tiques au stade nymphal en raison de leur lien direct avec le risque de
maladie de Lyme (Ostfeld et al., 2006). Dans notre analyse de 'abondance des nymphes de
tiques, nous avons extrait une série de covariables environnementales pour chaque parcelle
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située le long des transects. L’altitude, la pente et I'indice de relief ont été dérivés d’'un modele
numérique d’altitude maillé a une résolution de 50 X 50 m, tandis que la distance par rapport
au littoral ou au fjord le plus proche a été calculée a partir d’'un maillage d’une résolution de
100 X 100 m. Les données climatiques, disponibles sous forme de mailles de 1 X 1 km avec
une résolution quotidienne, ont été fournies par I'Institut météorologique norvégien (NMI)
et la Direction Norvégienne des ressources en eau et de 'énergie. Ces mailles reposaient sur
une extrapolation statistique des valeurs observées enregistrées par les stations
météorologiques du NMI. Pour chaque parcelle, nous avons extrait les précipitations totales,
la température moyenne (Lussana et al., 2019), I’épaisseur de neige (Saloranta, 20106) et la
saturation du sol (humidité du sol) (Beldring et al., 2003) pour les mois de mai et d’aout.
Nous avons également extrait le nombre de jours avec un enneigement et le nombre de jours
avec des températures supérieures a 5°C en mai. De plus, nous avons calculé le début, la fin
et la durée du printemps a partir de I'indice de végétation par différence normalisée (NDVI),
qui mesure le verdissement de la végétation. Les variables NDVI ont été dérivées des
données satellitaires MODIS et traitées comme dans des travaux antérieurs (Bischof et al.,
2012 ; Rivrud et al., 2016). Enfin, nous avons extrait les précipitations et la température du
jour de I’échantillonnage a partir des cartes maillées.

Pour I'analyse de la propension a la migration du cerf élaphe (ensemble de données 2), nous
avons extrait des variables environnementales a I’échelle du paysage, c’est-a-dire a I’échelle
de la commune ou les cerfs élaphes marqués avaient leur aire de répartition hivernale. La
latitude et la distance par rapport a la cote ont été extraites a partir du point central de chaque
commune. De plus, nous avons calculé la proportion de zones de haute altitude (> 200 m
au-dessus du niveau de la mer) et la diversité topographique [a I'aide de la mesure de diversité
de Shannon-Wiener (Mysterud et al., 2001)] a I'intérieur des limites de chaque commune.
Pour l'analyse des cas de maladie vésiculeuse de la vache (VMD) dans les communes
sélectionnées (ensemble de données 3), nous avons initialement inclus les variables
environnementales suivantes : la distance par rapport au gué, comme décrit ci-dessus ; la
proportion de forét ; la proportion de zones d’habitation humaine ; et la proportion de zones
de haute altitude (> 200 m au-dessus du niveau de la mer) au sein de chaque commune. Nous
avons également inclus 'indice hivernal de 'Oscillation nord-atlantique (NAO) basé sur les
stations (Hurrell & National Center for Atmospheric Research Staff, 2021), connu pour étre
en corrélation avec des hivers chauds et humides et un printemps précoce en Norvege.

2.8. Analyses statistiques
Toutes les analyses statistiques ont été réalisées dans R version 4.4.1 (R Development Core
Team, 2025).

2.8.1. Chevanchement entre les tigues en quéte d’hites et les aires de répartition saisonniéres du cerf élaphe
(ensembles de données 1 et 2)

Nous avons comparé les moyennes des covariables environnementales énumérées ci-dessus,
extraites des parcelles de transect, entre les aires de répartition estivales et hivernales
(migrateurs) et les aires de répartition annuelles (résidents) a I’aide de tests 7 par paires. Ftant
donné que certains individus présentaient des aires de répartition hivernales qui se
chevauchaient et que certaines de ces aires de répartition hivernales chevauchaient les aires
de répartition des résidents, nous avons utilisé une procédure de bootstrap. Nous avons ainsi
échantillonné aléatoirement un individu par transect avant de calculer les moyennes des
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covariables. Cette procédure a été répétée 100 fois. De plus, nous avons représenté
graphiquement la répartition des cerfs élaphes migrateurs et résidents le long du gradient
d’altitude, ainsi que la répartition de 'abondance des nymphes au printemps et a 'automne,
afin d’évaluer le chevauchement spatio-temporel.

2.8.2. Tigues en quéte d’hote (ensemble de données 1)

L’abondance des nymphes de tiques a été analysée a I'aide d’'un modele linéaire généralisé a
effets mixtes pour les données a inflation de zéros, ajusté a une distribution binomiale
négative, a l'aide du package glmmTMB (Brooks et al., 2017). Nous avons analysé
I’'abondance des nymphes séparément pour les comtés de Vestland et de More og Romsdal
afin d’éviter des interactions trop complexes et de garantir que la modélisation soit réalisée
dans le contexte temporel approprié a chaque comté, la durée des séries chronologiques étant
différente (respectivement 10 et 3 ans). La variable de réponse était le nombre de nymphes
par parcelle au sein des transects. Nous avons dans un premier temps ajusté des modéles a
intercepte seule, avec des combinaisons de transect, de région et d’année comme variables
aléatoires afin de tenir compte des variations spatiales et temporelles. Ces modeles ont fait
l'objet d’une sélection basée sur des tests du rapport de vraisemblance.

Les variables prédictives candidates pour les modéles de printemps étaient l'altitude, I'indice
de relief, la pente, la distance a la cote, ainsi que toutes les variables relatives a la température,
aux précipitations, a ’épaisseur de neige, a la saturation du sol et a la phénologie végétale,
telles qu’énumérées a la section 2.7. Certaines parcelles n’étaient pas couvertes par les cartes
relatives a la neige, a la saturation du sol et a I'indice NDVI (4,1% a 19,6% des parcelles dans
le Vestland et 5,5% a 6,5% des parcelles dans le More og Romsdal) ; ces variables ont donc
été exclues de lanalyse afin d’éviter toute perte de données. Nous avons vérifié les
corrélations entre toutes les variables prédictives avant d’ajuster les modeles, en ne
conservant que celles pour lesquelles 7 < 0,6. Les relations non linéaires ont été évaluées a
I'aide de mod¢les additifs généralisés du package « mgev » (Wood, 2011).

Pour le Vestland, le mode¢le avant sélection comprenait 'année, laltitude (polynome du
second ordre), 'indice de relief, la densité de population de cerfs élaphes, les précipitations
totales en mai (polynome du second ordre) ainsi que les précipitations et la température le
jour de I’échantillonnage, avec des interactions selon la saison (printemps »s. automne). Le
modcle pour More og Romsdal comprenait P'altitude (polynéme du second ordre), I'indice
de relief, la densité de population de cerfs élaphes, les précipitations totales en mai, le nombre
de jours de neige en mai, ainsi que les précipitations et la température le jour de
I’échantillonnage, avec des interactions selon la saison. L’année a été exclue du modele de
More og Romsdal en raison de la série chronologique plus courte (3 ans). Le numéro de
transect a été ajusté en tant qu’interception aléatoire pour les deux modeles conditionnels.
Nous avons effectué une sélection de modele par régression arri¢re basée sur des tests du
rapport de vraisemblance afin d’identifier le modéle le plus parcimonieux expliquant la
variation de 'abondance des nymphes.

2.8.3. Proportion de cerfs élaphes migrateurs (ensemble de données 2)

Pour I'analyse de la propension a la migration, nous avons utilisé une régression logistique a
effets mixtes avec le statut migratoire comme variable de réponse, mise en ceuvre a 'aide du
package Ime4. Nous avons d’abord vérifié, a 'aide de tests du rapport de vraisemblance, si
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I'année, le comté ou la commune devaient étre inclus en tant que termes aléatoires. Ensuite,
nous avons considéré les variables suivantes comme covatiables candidates : le sexe, la
densité de population de cerfs élaphes, la diversité topographique, la proportion de zones de
haute altitude, la distance par rapport a la cote et la latitude. Nous avons appliqué une
sélection descendante basée sur des tests du rapport de vraisemblance. Le mod¢le le plus
parcimonieux comprenait la densité de population de cerfs élaphes et la diversité
topographique comme prédicteurs, avec la commune comme terme aléatoire. A partir de ce
modecle le plus parcimonieux, nous avons ensuite prédit la proportion de migrants pour
chaque commune et chaque année (variant de 26% a 72%), qui a été utilisée dans I’analyse
de I'incidence de la maladie de Lyme.

2.8.4. Cas de maladie de 1 yme (ensemble de données 3)

Pour 'analyse de l'incidence de la maladie de Lyme, nous avons utilisé le package R-INLA
(Bakka et al., 2018), particulicrement adapté pour prendre en compte les dépendances
spatiales et temporelles des données. L’analyse a été menée au niveau communal. ’incidence
de la maladie de Lyme a été modélisée en incluant le nombre d’habitants, transformé en
logarithme, comme décalage dans une régression de Poisson du nombre annuel de cas. Le
décalage force le coeflicient du parameétre a étre égal a un, convertissant ainsi le modele de
Poisson des cas annuels en un mode¢le log-linéaire de I'incidence.

Dans les modeéles, nous avons utilisé une structure aléatoire comprenant une marche aléatoire
d’ordre deux pour tenir compte d’une tendance annuelle lisse commune, un processus
autorégressif de premier ordre au niveau annuel au sein des communes (pour prendre en
compte P'autocorrélation temporelle résiduelle) et des effets aléatoires spatialement corrélés
au niveau des communes, spécifiés selon le modele spatial de Besag (Moraga, 2023). Les
hyperparametres de la distribution a priori pour les effets aléatoires structurés spatialement
(normalisés a une variance égale a un) ont été spécifiés selon une distribution log-Gamma (1,
0,01).

Nous avons pris en compte les covariables suivantes : la densité spatiale (moyenne par
commune) de cerfs élaphes, la densité spatiale de chevreuils, la proportion estimée de cerfs
¢laphes migrants (moyenne par commune) et des variables paysageres, notamment la
distance par rapport a la cote, la proportion de zones d’habitation, la proportion de la
superficie située a plus de 200 m d’altitude, la proportion de la superficie foresti¢re et 'indice
NAO (indice hivernal) de 'année précédente. Il convient de noter qu’il existe une corrélation
entre bon nombre de ces variables spatiales (Figure 1 ; Figure S1). La proportion de la
superficie située a plus de 200 m d’altitude n’a pas été retenue pour la sélection du modele
en raison de fortes corrélations avec la proportion de migrateurs (r = 0,84) et 'étendue des
zones d’habitation humaine (r = —0,73). Lorsque nous avons testé un sous-ensemble de
données, en excluant le tiers supérieur des communes présentant la plus forte proportion
d’habitat humain, la forte corrélation négative entre I’habitat humain et la proportion de
migration a été réduite de —0,60 (z = 144) a —0,36 (# = 96). Afin de réduire 'effet de
confusion des variables fortement corrélées, nous avons testé des variables binaires
correspondant au tiers supérieur des communes présentant la plus forte densité d’habitat
humain (« densité d’habitat élevée »).
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Pour la sélection du modéle, nous avons utilisé 2 la fois le critére d’information de déviance
(DICI) et le critere d’'information de Watanabe-Akaike (Gelman et al., 2014), qui sont adaptés
aux modcles hiérarchiques et constituent des généralisations du critere d’information
d’Akaike (AIC) (Spiegelhalter et al., 2014). Nous avons inclus un graphique d’effets a 'aide
de la fonction « Explot » du package « ggregplot » afin d’illustrer 'importance relative des

parameétres et effet de la suppression d’'une covariable spatiale a la fois du mod¢le final
(Albery, 2025).

TABLEAU 1. Résumé des caractéristiques environnementales pertinentes des aires de répartition estivales
et hivernales (animaux migrateurs) et des aires de répartition annuelles (animaux sédentaires) du cerf
élaphe, d'aprés les emplacements des transects issus de I'échantillonnage des tiques dans les comtés de
Vestland (2009-2018) et de Mare og Romsdal (2011-2013), en Norvege

Vestland county More og Romsdal county

Unit Resident Winter S Resident Winter Summer
Mean elevation mas.l. 144 142 274 135 125 296
Mean slope degrees 16.0 16.6 20.0 161 13.0 18.0
Mean terrain ruggedness  tri 122 13.3 15.3 121 9.5 134
index
Mean distance to coast/ km 498 412 8.89 221 118 19.13
fjord
Mean temperature May °C 94 9.3 8.6 91 97 8.3
Mean temperature - C 13.8 13.7 128 13.6 140 128
August
Mean snowdepthinMay cm 41 34 13.6 09 0.03 6.2
Mean snowdepth in cm 0 0 0.1 0 0 0
August
Total precipitation in mm 1212 1245 1379 57.3 56.6 571
May
Total precipitation in mm 190.8 192.2 204.0 840 100.6 107.4
August
Days with temp. >5°C days 279 275 254 259 271 233
in May
Snowdays in May days 22 20 6.2 12 0.2 6.2
Start of spring date April 20th April 10th May 16th April 15th April 12th May 6th
Length of spring days 30.3 324 225 260 296 253
Mean soil saturation in % 447 47.2 50.5 407 48.3 56.1
May
Mean soil saturation in % 349 39.7 40.6 30.5 374 40.5
August
Mean red deer density ind/km? 0.19 0.19 017 013 012 0.07

3. RESULTATS

3.1. Chevauchement spatio-temporel entre les tiques et les cerfs élaphes

Le Tableau 1 présente un résumé des caractéristiques environnementales des aires de
répartition estivales et hivernales (animaux migrateurs) et des aires de répartition annuelles
(animaux sédentaires) des cerfs élaphes, d’aprées les emplacements des transects. Les aires de
répartition estivales se distinguaient des aires d’hiver et des aires de résidence par leur altitude
plus élevée, un relief plus escarpé et plus varié, une situation plus en intérieur des terres et
une densité de cerfs élaphes plus faible. Le climat annuel dans les aires de répartition estivales
était plus froid, avec davantage de neige, une couverture neigeuse plus longue et un printemps
plus tardif et plus court que dans les aires d’hiver et les aires de résidence (Tableau 1). Tous
les tests # a deux échantillons comparant les caractéristiques entre les types d’aires de
répartition ont révélé des différences significatives (tous p < 0,03), a I'exception de la
comparaison entre les aires de répartition résidentes et hivernales dans le comté de Vestland
pour les variables « jours de neige en mai » (p = 0,13), « précipitations totales en aout » (p =
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0,24) et « altitude » (p = 0,61). Les graphiques descriptifs du chevauchement spatio-temporel
entre les nymphes de tiques et les cerfs élaphes le long du gradient altitudinal ont montré que
les cerfs élaphes migrateurs fréquentaient des zones de plus haute altitude que les tiques en
été, tandis que le chevauchement était plus important entre les cerfs élaphes sédentaires et
les tiques (Figure 3). Cette tendance était plus marquée dans le comté de More og Romsdal
que dans celui de Vestland. Dans le comté de Vestland, caractérisé par des gradients d’altitude
plus marqués a I’échelle locale, on observait un chevauchement considérable dans la plage
d’altitude entre les cerfs sédentaires et les cerfs migrateurs pendant I'été. On a recensé
davantage de tiques dans les zones de haute altitude a 'automne qu’au printemps, période
durant laquelle elles se concentraient principalement a basse altitude (Figure 3). Pour plus de
détails, voir la Figure S2, qui illustre la variation de la répartition des nymphes de tiques le
long du gradient d’altitude au cours de la période d’étude.
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FIG. 3. Répartition des cerfs élaphes le long du gradient d'altitude tout au long de I'année, en fonction de
leur stratégie de déplacement (migrateurs et sédentaires, moyenne [IC a 95%)]), et chevauchement avec les
nymphes de tiques en quéte d'un hoéte au printemps (mai) et a I'automne (aoit) dans (a) le comté de
Vestland et (b) le comté de Mere og Romsdal, en Norvége. La taille des violons indique I'abondance relative
des nymphes de tiques a une altitude donnée (m au-dessus du niveau de la mer). Les diagrammes en boite
indiquent la médiane ainsi que les 25e et 75e centiles de I'abondance des nymphes pour chaque saison

Les mode¢les finaux des facteurs influengant ’'abondance des nymphes de tiques dans les
comtés de Vestland et de More og Romsdal sont présentés dans les Tableaux S1 et S2. Dans
les deux régions, 'abondance des nymphes diminuait avec laltitude et augmentait avec un
indice de relief plus élevé, cet effet étant plus prononcé au printemps qu’a 'automne (Figure
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S3). L’abondance des nymphes de tiques a également augmenté avec la densité de la
population de cerfs élaphes dans les deux régions, bien que les effets saisonniers aient varié :
une augmentation plus marquée a été observée au printemps dans le Vestland et a 'automne
dans le More og Romsdal. L’effet des précipitations totales en mai a présenté des différences
saisonnieres dans le Vestland, ou I'abondance des nymphes a diminué avec 'augmentation
des précipitations de mai au printemps mais a augmenté a 'automne, tandis que dans le More
og Romsdal, on a constaté une relation globalement positive entre les précipitations de mai
et Pabondance des nymphes. Les deux régions ont montré une relation négative entre les
précipitations le jour de I’échantillonnage et I'abondance des nymphes, mais avec des
différences saisonnieres entre les régions : leffet était plus marqué dans le Vestland a
lautomne et dans le More og Romsdal au printemps. L’effet de la température le jour de
I’échantillonnage variait également d’une région a I'autre. Dans le Vestland, on observait une
relation positive entre 'abondance des nymphes et la température au printemps, mais une
relation négative a 'automne, tandis que dans le More og Romsdal, c’est I'inverse qui a été
observé. Enfin, dans le Vestland, 'abondance des nymphes a diminué au fil du temps (au fil
des années), avec une baisse plus marquée au printemps qu’a 'automne.

3.2 Incidence de la maladie de Lyme et migration des cerfs

L’incidence de la maladie de Lyme a augmenté au fil des années (Figure S4). Une corrélation
a été observée entre les covariables spatiales utilisées pour prédire I'incidence de la maladie
de Lyme (Figure S1). Les communes de l'intérieur des terres se caractérisaient par une
topographie plus montagneuse (distance plus grande par rapport au fjord, altitude moyenne
plus élevée), une proportion plus faible de superficie occupée par des établissements
humains, une densité de cerfs élaphes plus faible et une proportion plus élevée de cerfs
élaphes migrateurs. En conséquence, plusieurs modeles prédisant I'incidence de la maladie
de Lyme se sont révélés compétitifs (Tableau S3).

Le modele le plus parcimonieux, selon les criteres DIC et WAIC, incluait a la fois la densité
spatiale moyenne des cerfs et la proportion de cerfs élaphes migrateurs, ainsi qu’une tendance
annuelle positive, la distance par rapport au fjord et une forte densité de peuplement humain.
Nous avons sélectionné le modeéle compétitif qui incluait également leffet positif de
loscillation nord-atlantique (NAO), car cet effet était significatif, méme s’il était quelque peu
atténué par le terme aléatoire lié a la tendance annuelle. L’incidence de la maladie de Lyme
augmentait de manicre constante avec 'augmentation de la densité de population (spatiale
moyenne) des cerfs élaphes ; elle était plus élevée a proximité de la cote et plus faible dans
les zones a forte densité de peuplement humain (Figure 4 ; Tableau 2). L’effet de la migration
des cerfs était non seulement significatif pour expliquer la faible incidence de la maladie de
Lyme dans les communes a forte densité de population humaine, mais il s’est également
révélé robuste face a d’autres modifications de la structure du modele (Figure 4). Dans tous
les modeles, I'effet de la migration des cerfs rouges était plus faible que celui de la densité des
cerfs rouges.

4. DISCUSSION

Le changement climatique mondial entraine 1'émergence de maladies zoonotiques (Jones et
al., 2008), ce qui rend indispensable l'identification des facteurs influencant les zoonoses a
transmission vectorielle, tant du point de vue de la santé animale que de la santé humaine
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(Cunningham et al., 2017). Le comportement migratoire des cervidés est plus fréquent dans
les environnements saisonniers des latitudes septentrionales (Peters et al., 2019), et avec
Pexpansion des tiques dans ces régions (Jore et al., 2011 ; Medlock et al., 2013), il est devenu
urgent de comprendre comment la migration des cerfs influe sur le risque de maladie. La
migration des grands herbivores entraine une contraction de I'aire d’altitude en hiver et une
expansion de l'aire de répartition de la population en été, sous l'effet de la saisonnalité des
conditions environnementales (Van Moorter et al., 2021). Cela peut, a son tour, réduire le
risque parasitaire chez les individus migrateurs (Hall et al., 2016). Nous avons mis en évidence
une réduction du chevauchement saisonnier entre les hotes migrateurs et les vecteurs par
rapport aux hotes sédentaires. Cependant, nous n’avons trouvé que des preuves faibles
(plutot que solides) indiquant que la migration des cerfs réduirait le risque de maladie de
Lyme chez ’homme.
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FIG. 4. Graphique d'effet comparant les estimations des paramétres entre le modéle sélectionné (M1) et
des modéles dans lesquels une seule covariable a été exclue du modele sélectionné. Les parametres non
inclus dans les variantes du modeéle sont les suivants : NAO, distance par rapport au fjord, densité spatiale
du cerf élaphe, niveau élevé d'occupation humaine et migration des cerfs. L'effet de la migration des cerfs
n'est significatif que si I'on tient compte de l'incidence plus faible de la maladie de Lyme dans les
communes présentant le niveau d'occupation humaine le plus élevé (1/3). La valeur exponentielle des
estimations indique la variation relative de la prévalence pour une augmentation d'une unité de la
covariable. L'astérisque (*) indique un effet significatif de la variable dans le modéle.

4.1. Répartition des tiques par rapport a la migration des cerfs

Nous avons observé une diminution de 'abondance des tiques Ixodes ricinus en quéte d’'un
hote a mesure que laltitude augmentait, que les températures baissaient et que les
précipitations s’intensifiaient pendant la période de repérage. En tant qu’organismes
ectothermes, les arthropodes vecteurs tels que les tiques sont sensibles aux conditions
environnementales pendant les périodes ou ils ne sont pas fixés sur un hote (Brunner et al.,
2023). I. ricinus passe la majeure partie de son cycle de vie hors de I’hote, avec seulement trois
breves périodes d’attachement a ’hote (allant de 3 a 5 jours, et jusqu’a 10 jours pour les
adultes) entrecoupées de longues périodes hors de 'hote (pouvant dépasser 1 an) (Kahl &
Gray, 2022).

Une relation inverse entre 'abondance des tiques et 'altitude a été rapportée dans plusieurs
régions d’Europe (Gilbert, 2010 ; Qviller et al., 2013). Nous montrons ici pour la premicre
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fois que la pente de la régression de la densité des nymphes de tiques en fonction de I’altitude
était plus raide au printemps qu’a 'automne. L’arrivée du printemps est retardée a des
altitudes plus élevées, ce qui retarde a son tour le début de l'activité de recherche d’hote. En
conséquence, la répartition des tiques en quéte d’hotes était plus homogene a 'automne
qu’au printemps (Figure S3). Les cerfs élaphes migrateurs se déplacent vers des altitudes plus
élevées au printemps, a mesure que la végétation reverdit, ce qui prolonge la période d’acces
a un fourrage de haute qualité qui vient d’émerger (Bischof et al., 2012 ; Mysterud, Vike, et
al., 2017). Cela s’explique par le fait que le climat dans les aires de répartition estivales des
cerfs migrateurs était plus froid, avec un enneigement plus long et un printemps plus tardif
que dans les aires de répartition résidentes.

TABLEAU 2. Estimations des parametres pour le modele de prévalence de la maladie de Lyme dans 144
communes de |'ouest de la Norvége (1995-2017)

Parameters Mean SD 0.025 Quantile 0.5 Quantile 0.975 Quantile
Intercept -10.264 0.083 -10.426 -10.264 -10.101
Spatial red deer density 0.728 0.115 0.502 0.728 0.954
Distance to fjord -0.473 0.095 -0.659 -0.473 -0.286
Human settlement high® -0.633 0.164 S 01955 -0.633 -0.312
NAO_DJF 0.075 0.033 0.010 0.075 0.139

Prop. migratory red deer -0.195 0.085 -0.362 -0.195 -0.028
Random effect estimates Mean Mode 0.025 Quantile 0.5 Quantile 0.975 Quantile
Variance for year (RW2) 0.0090 0.1912 0.0014 0.0271 0.4235
Variance for mID (Besag's model) 0.8772 0.9285 0.6124 0.8937 1.3004
GroupRho for mID (AR1) 0.9650 0.9690 0.9380 0.9660 0.9820

Remarque : Le modeéle de Poisson log-linéaire inclut le logarithme du nombre d’habitants comme terme
constant, ainsi que des effets aléatoires liés a I'année (une tendance lissée modélisée par une marche
aléatoire d'ordre 2) et aux communes. Les corrélations spatiales sont prises en compte par le modéle spatial
de Besag utilisant des termes aléatoires.

Abréviations : mID, identifiant de la commune ; NAO_DJF, indice NAO pour décembre, janvier et février
(NAQO hivernal).

aInclusion de la variable binaire « forte densité d'habitations », dont la valeur TRUE correspond a un niveau
élevé pour un tiers des communes présentant la plus forte proportion de surface urbanisée.

Nous avons constaté que les cerfs élaphes migrateurs échappaient aux tiques en se déplacant
vers des altitudes plus élevées, bien que I'ampleur de cette échappatoire présentat des
variations locales considérables (Figure 3). On observait une baisse marquée de 'abondance
des tiques en quéte d’hotes deés que laltitude atteignait 200 a 300 m au-dessus du niveau de
la mer sur les deux sites d’étude (Figure 3), mais la mesure dans laquelle les cerfs sédentaires
et migrateurs restaient au-dessus de cette altitude variait d’un site a I'autre. La différence
d’altitude entre les cerfs migrateurs et sédentaires pendant I’été était la plus marquée dans la
région nord (Mere og Romsdal). En revanche, on observait un chevauchement plus
important des altitudes entre les migrateurs et les sédentaires dans la zone d’étude sud
(Vestland), probablement en raison d’une topographie treés variable a petite échelle, qui
permettait méme aux cerfs sédentaires d’accéder a des altitudes plus élevées pendant Iété.
De plus, la date moyenne annuelle de début de la migration des cerfs élaphes dans ces zones
variait du 28 avril au 18 mai (Hjermann et al., 2025), ce qui signifie que de nombreux cerfs
migrateurs sont restés a des altitudes plus basses pendant une partie de la principale période
de recherche de tiques en mai. La migration automnale du cerf élaphe s’étend sur une période
plus longue, avec un pic en septembre (Rivrud et al., 2016), période durant laquelle une faible
activité de recherche de tiques persiste encore a basse altitude en Norvege (Qviller et al.,
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2014). La réduction de la charge parasitaire n’est donc pas un avantage universel de la
migration ; son efficacité dépend probablement de la topographie locale et du cycle de vie de
la faune parasitaire régionale. Des travaux antérieurs ont également mis en évidence une
variation considérable dans le lien entre migration et parasitisme. La relation entre la distance
de migration et le risque d’infection par des nématodes chez I’élan variait d’une région a
lautre en Norvege (Anders et al., 2024). Chez le cerf élaphe, I'infection par un nématode
(Elaphostrongylus spp.) diminuait avec P'altitude, tandis quun autre nématode (Dictyocanlus spp.)
ne présentait pas cette tendance (Handeland et al, 2019). Cette différence s’explique
probablement par le fait qu’Elaphostrongylus spp. dépend d’hotes intermédiaires
gastéropodes, dont la présence est liée a I'altitude, tandis que Dictyocanius spp. possede des
larves vivant en liberté. Notre étude met ainsi en évidence une variation quantitative
considérable dans I'influence de la migration sur le chevauchement avec les parasites, méme
pour un méme systeme hote-parasite.

4.2. Adéquation des hétes pour les tiques : le r6le de la disponibilité spatiale

Du point de vue de la tique, la migration influe sur 'adéquation d’une espéce en tant qu’hote.
La susceptibilité de I’héte (probabilité d’infection en cas d’exposition) et sa compétence
(notamment sa capacité a transmettre des agents pathogénes) sont des facteurs étroitement
liés qui déterminent I'importance d’un hoéte particulier dans la circulation d’un agent
pathogene ou d’un parasite donné. Les principaux vecteurs de la maladie de Lyme — la tique
du mouton en Europe, la tique a pattes noires (de UEst : Ixodes scapularis, de 'Ouest : Ixodes
pacifiens) en Amérique du Nord et la tique de la taiga (Ixodes persuleatus) en Asie et dans le nord-
est de 'Europe (Franke et al., 2013) — sont tous considérés comme des généralistes. Les
principaux facteurs déterminant I'adéquation d’un hote pour les tiques comprennent la
variation de la taille et de la forme du corps, le fonctionnement du systéme immunitaire,
Iépaisseur de la peau et le comportement (Mysterud et al., 2021).

Le toilettage est le comportement le plus connu ayant une incidence sur la charge en tiques
(Keesing et al., 2009 ; Levi et al., 2016), tandis que le chevauchement spatio-temporel des
niches écologiques est rarement pris en compte. Chez les oiseaux, il est bien établi que les
especes se nourrissant au sol présentent une charge en tiques plus élevée (Klaus et al., 2010).
De nombreuses populations de cervidés ont vu leur densité augmenter de manic¢re marquée
au cours des dernieres décennies, notamment le cerf de Virginie (Odocoilens virginianus) aux
Etats-Unis (McShea & Underwood, 1997), ainsi que le chevreuil (Andersen et al., 1998), le
cerf élaphe (Milner et al., 2000) et ’élan en Europe. Les chevreuils et les cerfs de Virginie
sont généralement plus sédentaires que les cerfs élaphes et les élans (Mysterud et al., 2012 ;
Peters et al., 2019). Notre étude met en évidence que le niveau de comportement migratoire
peut influencer Tlaptitude des cerfs a servir d’hotes aux tiques en modifiant leur
chevauchement spatio-temporel avec les tiques en quéte d’un hote, affectant ainsi leur densité
effective.

4.3. Migration et risque de maladies chez la faune sauvage

L’échappement migratoire, 'abattage migratoire et la séparation migratoire sont différents
mécanismes théoriques expliquant comment la migration peut affecter une espece hote cible
confrontée a des agents pathogenes virulents (Hall et al., 2016). Chez les oiseaux, la migration
sur de longues distances est couteuse, et les individus infectés ont plus de chances de mourir
pendant la migration (élimination migratoire). Dans un tel systéme, le raccourcissement des
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migrations a réduit ’élimination migratoire des hotes infectés et amplifié la transmission (Hall
et al., 2016). Nous nous sommes concentrés sur la fuite migratoire plutdt que sur
Iélimination migratoire et la séparation migratoire pour les raisons suivantes
premiérement, la migration représente un cout énergétique tres faible pour le cerf élaphe,
avec une distance de migration moyenne de 19 km, 95% des distances se situant entre 3 et
65 km (Hjermann et al., 2025). Deuxiemement, les tiques ixodides sont des parasites
généralistes ayant un faible impact sur leurs hotes. Une étude de type « capture-marquage-
recapture » n’a révélé aucun cout de survie lié a une forte charge en tiques L. scapularis, méme
chez les petits mammiferes (Hersh et al.,, 2014). Troisiémement, les agents pathogenes
transmis par les tiques sont peu susceptibles d’étre virulents pour le cerf élaphe. Le systeme
du complément sérique des cervidés posséde une propriété borreliacide (Pearson et al.,
2023), et les cerfs élaphes de la zone d’étude n’étaient pas infectés par B. burgdorferi s.l.
(Mysterud, Stigum, Jaarsma et Sprong, 2019). De plus, les cerfs élaphes ne développent
qu’une infection bénigne lorsqu’ils sont exposés a Anaplasma phagocytophilum (Stuen et al.,
2001), un autre agent pathogéne commun transmis par les tiques dans notre zone d’étude et
responsable de la fievre du bétail chez les moutons (Mysterud, Jore, et al.,, 2017). Par
conséquent, l'abattage migratoire est peu probable dans ce systeme. La séparation
migratoire désigne la mani¢re dont la séparation dans I’espace et dans le temps entre les
classes hautement sensibles et celles fortement infectées réduit la transmission ; ce
mécanisme peut s’avérer important lorsque le vecteur est un moustique au cycle de vie rapide
(Hall et al., 2010). Le cycle de vie des insectes et des tiques est tres différent (Randolph, 1998),
le cycle de vie des tiques étant marqué par de longs délais. La séparation migratoire ne semble
pas trés pertinente pour un systeme impliquant des tiques ixodides.

Malgré la relation entre la migration et 'abondance des tiques, nous n’avons constaté qu’un
lien faible entre la proportion estimée de migrants (26% a 72%) et I'incidence de la maladie
de Lyme chez ’'homme. Plusieurs facteurs pourraient expliquer ce phénomene. Les cerfs
élaphes migrateurs étaient plus nombreux dans les zones présentant une plus grande diversité
topographique, ce qui concorde avec une analyse antérieure de sous-ensembles de données
(Mysterud et al., 2011).

Dans notre étude, les prédicteurs de la propension a la migration a I’échelle du paysage ont
également servi de prédicteurs tant pour la densité des populations de tiques que pour celle
des cerfs élaphes.

Les régions topographiquement diversifiées présentant des taux de migration plus élevés
affichaient également des densités de population de tiques et de cerfs plus faibles. Par
conséquent, une partie de 'effet de la migration pourrait étre partiellement prise en compte
par d’autres variables corrélées, et certaines variations de la proportion de migrants au fil du
temps pourraient ne pas ¢tre prises en compte par nos modeles. Les moutons pourraient
jouer un role d’hotes de reproduction au niveau local dans certaines régions (Jore etal., 2014 ;
Steigedal et al., 2013), mais la plupart des moutons paissent a des altitudes plus élevées, en
direction des montagnes. Nous estimons peu probable que la répartition des autres hotes de
reproduction parmi la faune sauvage en Norvege joue un role marquant (Mysterud et al.,
2021), et la densité de cerfs est restée systématiquement un puissant facteur prédictif de

I'incidence de la maladie de Lyme.
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Les cerfs sont des hotes de reproduction importants pour les tiques, mais ils constituent des
réservoirs incompétents pour les agents pathogenes du genre Borrelia burgdorferi. La
recolonisation du cerf de Virginie aux Etats-Unis (Leopold et al., 1947) a joué un role
déterminant dans le rétablissement de la tique a pattes noires (Wood & Lafferty, 2013), mais
la relation entre la densité de cerfs et le risque de maladie de Lyme fait 'objet de controverses
(Levi et al., 2012 ; Ostfeld et al., 2006). La relation entre la densité des cerfs et le risque de
maladie de Lyme ne semble pas étre linéaire : on observe un effet plus marqué lors du passage
d’une densité nulle a une faible densité (Homester et al., 2017), par rapport aux variations de
densité au-dela d’un certain seuil. Par conséquent, il n’était pas évident que les variations
de migration influencent fortement l'incidence de la maladie de Lyme, et nous n’avons
constaté qu’un effet faible. Nous pensons que cela reflete principalement les déplacements
altitudinaux importants des cerfs sédentaires dans certaines zones (Figure 3), ainsi que le fait
que de nombreux cerfs migrateurs sont restés a basse altitude pendant une partie de la
période de pic d’activité des tiques (Hjermann et al., 2025). Par conséquent, la migration
n’induit peut-étre pas une variation suffisante de la densité locale a basse altitude pendant la
période critique pour que les tiques aient un impact marqué sur le risque de maladie.

4.4. La communauté d’hétes, ’exposition humaine et les limites des données

La dynamique des populations de tiques est faconnée par des communautés complexes
d’hotes vertébrés (Kahl & Gray, 2022). On a souvent supposé que la circulation des agents
pathogenes responsables de la maladie de Lyme se limitait 2 un nombre relativement restreint
d’especes de vertébrés (Hofmeester et al., 2016), mais des méta-analyses suggerent que le
nombre d’hétes réservoirs est suffisamment élevé pour entralner une redondance
fonctionnelle considérable en réponse aux changements dans la composition de la
communauté d’hotes (Estrada-Pefia & de la Fuente, 2017).

11 reste impossible, avec les technologies actuelles, d’obtenir des données a long terme sur
I’ensemble des composants hotes limitant les tiques et les agents pathogenes a des échelles
spatiales pertinentes, sur de vastes gradients environnementaux. Cela laisse supposer que la
variation d’autres hotes le long de ces gradients environnementaux pourrait influencer les
liens entre les tiques, la migration des cerfs et la maladie de Lyme.

En Norvege, B. afzelii, transmise par les petits mammiferes, et B. garinii, transmise par les
oiseaux, sont les principales génospécies pathogenes (Mysterud, Heylen, Matthysen, et al.,
2019). B. garinii, transmise par les oiseaux, est plus pathogene et est associée a des cas de
neuroborréliose (Barstad et al., 2018), qui sont plus susceptibles d’étre inclus dans les
statistiques sur la maladie de Lyme en Norvege (Mysterud, Helen, Matthysen, et al., 2019).
Les données sur ’'abondance des oiseaux se nourrissant au sol qui se nourrissent également
de larves de tiques, notamment les grives, principaux réservoirs de B. garinii (Helen et al.,
2014), sont limitées. La variation annuelle des communautés de petits mammiféres est
importante dans ces écosystemes nordiques (Cornulier et al., 2013), et 'abondance de ces
petits mammiferes joue un role essentiel dans la régulation du nombre de larves en phase
d’alimentation (Vindenes & Mysterud, 2025).

Dans la zone d’étude de ouest de la Norvege, les principaux hétes des larves de tiques et
les hotes réservoirs de B. afeli étaient le campagnol roussatre (Clethrionomys glareolus), 1a souris
des bois (Apodemus sylvaticus) et la musaraigne commune (Sorex aranens) (Mysterud, Stigum,
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Jaarsma et Sprong, 2019 ; Mysterud, Stigum, Linlokken et al., 2019). Le campagnol roussatre
et la musaraigne commune sont présents sur 'ensemble des plages d’altitude et de latitude,
tandis que la souris des bois est confinée aux basses altitudes a proximité des terres agricoles
et est plus courante plus au sud. Dans le comté de Vestland, en Norvege, les campagnols des
rives étaient présents a toutes les altitudes comprises entre 100 et 1 000 m au-dessus du
niveau de la mer, l'infestation par les tiques diminuant avec l'altitude (De Pelsmacker et al.,
2021). L’abondance des tiques atteignait également son pic bien en dessous de I'altitude ou
la fréquentation par le cerf élaphe était la plus élevée (Figure 3).

La corrélation négative entre les tiques et I'altitude est évidente dans des régions présentant
des communautés d’hoétes tres différentes (Gilbert, 2010 ; Qviller et al., 2013), et nos résultats
ont montré que cette relation variait également selon les saisons. D’apres les connaissances
actuelles sur la répartition des hotes, 'effet marqué de I'altitude sur 'abondance des tiques
est compatible avec des contraintes liées au climat. Des recherches supplémentaires sont
nécessaires pour déterminer si ’'abondance des hotes limite également celle des tiques le long
des gradients altitudinaux.

Les facteurs limitant 'abondance des tiques dans le paysage ne sont pas susceptibles
d’affecter les principales conclusions tirées ici concernant les tiques, la migration des cerfs, la
densité des cerfs et I'incidence de la maladie de Lyme chez ’homme. Une plus grande
incertitude réside dans la mani¢re dont les schémas d’exposition humaine influencent
I'incidence de la maladie de Lyme. Nous avons constaté une incidence réduite de la maladie
de Lyme dans les zones présentant une proportion plus élevée d’habitat humain, ce qui
pourrait refléter a la fois une moindre abondance de tiques et une exposition moindre dans
les zones plus urbanisées. Cependant, ’habitat humain était corrélé au niveau de migration
des cerfs, et Pampleur estimée de I'effet de la migration des cerfs sur I'incidence de la maladie
de Lyme a donc été influencée par linclusion de ’habitat humain dans les modéles. Par
conséquent, nous ne pouvons pas estimer de maniére fiable la contribution relative et
indépendante de ces deux processus.

Les études portant sur linfluence de I'exposition humaine sur le risque de maladies
transmises par les tiques le long de la cote ouest de la Norvege sont rares et s’appuient
généralement sur des données issues de questionnaires remplis par les participants eux-
mémes. Une enquéte menée aupres de donneurs de sang adultes en bonne santé dans le
comté de Vestland, en Norvege, a révélé que le nombre d’heures passées a I'extérieur et
certaines activités spécifiques, telles que la chasse, augmentaient le risque de piquares de tiques
(Hietland et al., 2013). Le risque d’exposition semblait également varier entre les piqares
subies a domicile et celles survenant lors de déplacements vers une autre commune (Jore et
al., 2020). Des mesures directes de 'exposition humaine émergent désormais grace aux
données de localisation des téléphones portables (Wesolowski et al., 2012) et aux applications
de suivi d’activité physique telles que Strava. Ces sources détaillées de « mégadonnées » ont
le potentiel de fournir des informations inédites sur les schémas d’exposition humaine, bien
qu’elles ne soient généralement pas disponibles sous forme d’ensembles de données en libre

acces.
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5 CONCLUSIONS

La migration peut influencer le parasitisme de diverses manieres, notamment en introduisant
la contagion dans de nouvelles zones (Bauer & Hoye, 2014) ou en affectant le chevauchement
saisonnier entre les hotes et les sources environnementales d’agents pathogenes
(Normandeau et al.,, 2020). Notre étude souligne I'importance de prendre en compte le
chevauchement spatio-temporel des niches écologiques lors de I’évaluation de 'adéquation
d’un héte pour un parasite, un agent pathogéne ou une maladie en particulier. Les cerfs
migrateurs présentaient un chevauchement de niche plus faible avec les tiques que les cerfs
sédentaires. Cependant, la migration a eu un impact relativement faible sur I'incidence de la
maladie de Lyme chez ’homme, et cet effet n’a pas pu étre clairement dissocié de la
corrélation avec la proportion de zones de haute altitude. Ces relations pourraient évoluer a
I'avenir. Le changement climatique pousse les tiques vers des altitudes plus élevées (Medlock
et al.,, 2013). D’apres les projections climatiques a long terme du GIEC, les cerfs élaphes
bénéficieront d’une meilleure adéquation de leur habitat hivernal, ce qui pourrait entrainer
une présence accrue a une plus large gamme daltitudes (Rivrud et al, 2019). Par
conséquent, nous anticipons un déclin du comportement migratoire parallelement a
I’extension de l'aire de répartition des tiques vers des altitudes plus élevées. Les changements
climatiques peuvent également influencer considérablement les habitudes des activités de
loisirs de plein air pratiquées par les humains (Liu et al., 2021). Une autre incertitude
concernant 'évolution des maladies transmises par les tiques réside dans la maniére dont ces
changements pourraient affecter 'exposition. Des recherches supplémentaires sur les roles
relatifs du risque de maladie, défini comme la densité de nymphes infectées (Ostfeld et al.,
2000), et de Pexposition humaine dans la détermination du risque de maladie sont essentielles
pour approfondir notre compréhension de la dynamique de la maladie de Lyme.
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