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1) Objectifs et situation du projet

Le présent projet a pour but de comprendre lagliffuspatiale de la pesde sein des populations de
rongeurs et des populations humainest par ce biais comprendre comment la maladie pise sur les
hautes terres malgaches. Il s’agit pour cela deraer les conséquences de la fragmentation detatsa
sur la distribution spatiale des populations degeams, d’analyser les effets de la connectivitdesfiux des
individus et sur la dynamique spatiale de la peste afin de confirmer I'importance de certaingwgéts du
paysage, mis en évidence lors des études prélirmah un niveau régional nous testerons 'impartadu
relief en comparant des zones montagneuses paortappmles zones de pénéplaine, au niveau local nous
comparerons les différents habitats d’'une mémditécanaisons, haies, cultures irriguées. Ces reties
doivent nous permettre de généraliser nos obsengét d’'établir une cartographie des habitateetzdnes
a risque, afin de proposer aux services de samémailleure politique de prévention. Les caradiéues
des milieux vont opposer d’éventuels effets bagdgest effets corridors générant une rugosité dmpdiee
physigue dont I'impact est susceptible de modifiemise en relation des populations. Des résuttattsnus
lors du programme RAMSE a la fin des années 1990penmis de distinguer des espaces a peste
« pointilliste » sur les contreforts morcelés dikiiankaratra (Betafo) alors que la pénéplaine daddto
voyait circuler une peste en « nappe » (Handschienaat al, 2000).

2) Matériel et méthodes

2.1) localisation des sites d’étude a Madagascar
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- localisation des 4 zones d'étude du projet
Betafo Diffusion-peste (en orange); zones situées au-
dessus de 800m d’altidude (en grisé) ; limite des
foyers de peste humaine (en pointillés): foyer
pY— nord et triangle de la peste sur les hautes terres.
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2.2 Suivi des déplacements individuels par marquagela rhodamine

Avant d’évaluer la technique sur le terrain, uneerau point a été effectuée au laboratoire (Rahehret
al, 2009).

L'étude a été mené dans deux zones distinctedjdasct de Betafo et Antsirabe 1l (Fig 1), pendént
haute saison de transmission de la peste humdowoldre 2006 a janvier 2007, ou le climat est chati
humide et pendant la basse saison de transmisisawnil & juillet 2008 ou le climat est froid etcséAu total
33 hameaux ont été échantillonnés. Ceci a rep&deninissions totalisant 199 jours sur le terraib3e584
nuits-piéges pour un total de plus de 3800 petdmmiféres capturés. Le protocole consiste a démleser
appats marqués a la rhodamine B dans un habitasdnsapar exemple) et de piéger ensuite les 3dtabit
prédéfinis du méme village (maisons, haies de,sig@res) pour évaluer la présence de rongeursuga
dans chacun d’eux. La durée d’appatage est de t8 nansécutives et le piégeage est effectué ensuite
pendant 3 nuits consécutives 1, 2 et 3 mois apgatage. Six vibrisses et 2 touffes de poils istétaient
prélevées pour chaque rat capturé afin de détiecpgesence de la Rhodamine B. Ces fibres ontlét&gs
entre lame et lamelle puis observés au microscdipe@@escence. (545 — 580 nm, grossissement x10).
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Figure n° 2 : Photo d'un terroir typique des Hautes TerresMiadagascar (foyer principal de la
peste) : localisation des 3 habitats échantillondéss un village

2.3 Analyses de génétique des populations
Au total, 923 individus ont été typés, sur les 1argueurs microsatellites mis au point au début du

projet (Loiseau et al. 2008) : 276 individus poairzbne de Mandoto (14 populations), 179 individasrp
Moramanga (10 populations, dont certaines avec alitspeffectifs), 194 individus pour Ambositra (12
populations) et 275 individus pour Betafo (15 pagiohs).

Pour chacune des quatre zones, nous avons conéi@ldcalités distantes entre elles de 2 & 30 km
environ. Au sein de chaque localité, trois typelsabitat ont été échantillonnés, a savoir l'intérides
maisons, les haies de sisal, et les bas-fonds. &mgue zone, nous avons ainsi 10 a 15 échantillons
(dénommeés « populations ») analysés en généticueatrilations (les stations avec moins de 15 iddgi
échantillonnés n'ont généralement pas été pris @mpte). Les analyses de génétique des populations
classiques ont été effectuée pour chacune deseqgmatres, avec les logiciels Genepop v. 4.0. (tsts
déséquilibre de Hardy-Weinberg et du déséquilibeelidison, calcul des indices de diversité, des
statistiques, tests de différenciation géniquedabtypique, isolement par la distance), FreeNA(dé tenir
compte de la présence d’alleles nuls sur certaits dlans I'estimation de$sy), FStat v. 2.9.3.2.



(comparaison des estimateurs de diversité et detste génétique entre les quatre zones ou ersredis
classes d’habitat), GeneClass2 (estimation du nemmigrants de premiére génération par popuatebn
Arlequin (AMOVASs sur les localités et les types alfitats).

2.4 Geéographie de la santé et Télédétection
Des distances génétiques et des distances payssger

Parmi les éléments du paysage pouvant expliquecirtaulation des rats, deux sont fortement
imbriqués : i) la morphologie du relief : les lignde crétes ou au contraire les talwegs peuvevdrgaétre
des éléments de ruptures contrairement aux gragrdamnts sous certaines conditions d’occupationotiy s
i) 'occupation du sol : la nature et la forme i ligne ou aire) de I'occupation du sol sont éé&ments
dominants pour définir I'existence deearridors » au sein desquels les rats circulent ou non.

Le modéle numérique d’élévation issu de la basdodeées GDEMGlobal Digitize Elevation
Model nous sert de référence. Les altitudes sont isheiées stéréorestitution numeérique des bandes 3G et
3B du capteur ASTER (bandes obliques dans le sefigrbite). D’'une résolution de 30 m, le GDEM
couvre toute la planete. La précision altimétrigaede + 30 m dans 95 % des da#pé://Ipdaac.usgs.gov/
Ipdaac/products/ aster_products_table/ routinddallaligital_elevation_model/v1l/astgtm) ce qui est
largement suffisant pour I'utilisation qui nouséresse (figure 12).
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Les images Spot 5 d’'une résolution de 2.5 m aegquitans le cadre de I'ANR servent de
référence pour dresser la cartographie de I'ocoupalu sol. Celle-ci est réalisée trés classiquémen
de maniére supervisée par maximum de vraisemblénbeit étant de dresser un état des lieux des
postes d’occupation du sol dominants : Eau et orabseciée Sols secs ; Massifs boisés ; Riziéres ;
Steppes ; Zones incendiées.

Figure n° 4: L'interprétation supervisée des images montre léménts ponctuels comme le bati et les
éléments linéaires comme les routes/chemins, abeasi et haies. (exemple dans la région de Bejafo
‘ +




Gestion et pratiques de I'espace

Les travaux de terrain proprement dits se sontuliésopendant I'année 2008, I'objectif étant de
comprendre I'emprise humaine sur I'espace par lipation humaine et ses mobilités. La collecte des
informations auprés de la population locale a étéceiée a l'aide d’enquétes domiciliaires aupres d
ménages échantillonnés et par des entretiens age@drsonnes ressources locales. 208 ménages se
répartissant dans 32 hameaux ont été enquétés dbimées saisies et codées. Cette importantedease
données est en cours d’analyse.

3 Résultats commentés :
3.1 Suivi des déplacements individuels des rats

252 R . rattus marqués ont été capturés sur 138turéas dans les localités ou de la RB avait été
déposée. Le nombre total de rats marqués est danpestant, comme le suggérait la consommation des
appats, mais la proportion est relativement faiBleci s’explique par plusieurs facteurs :

i) toute la population de I'habitat ou ont été dépdeé appats n’en a pas consommé. Toute source de
nourriture nouvelle dans le milieu suscite la m&®: phénoméne de néophobie, largement étudié chez
I'espece sceUR. norvegicusvoir Mac Donald et al, 1999 pour une revue régent

ii) Les jeunes, non sevrés, lors de la pose des apfgEtspnt pas consommeé : ils peuvent représenter
une fraction importante de la population capturéeason de reproduction

iii) Les habitats ne sont pas completement cloisonnés Ips rongeurs, comme le confirme les
résultats de cette étude : ils passent de l'uaudrg et parfois en nombre important (voir ci-des3o

- en saison pesteuse, 88 % des rats ne bougent paiieluou ils ont été marqués ; 11 a 12 % passent
des maisons au haies de sisal ou inversementletrsnt 2 % sont retrouvés plus loin dans les gziér

- hors saison pesteuse, 40% des rats marqués danaikems sont retrouvés dans les haies de sisal et
plus de 11% dans les riziéres.

Haute saison pesteuse Basse saison pesteuse
= saison chaude = saison froide

12 % 10.9 % 39.4% 54%

Sisals Sisals

87.3% 94.6%

1.8%
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+ X.cheopis

Figure n° 5 : Suivi des déplacements de R. rattus entretéigbpar marquage a la rhodamine B,
selon la saison de transmission. En rouge : villageec appats déposés dans les maisons et pouyeetea
rats retrouvés marqués plus tard dans les 3 hahitah jaune villages avec appats déposés dansles te
sisal et pourcentage de rats trouvés marqués plusdans les 3 habitats.

Nous avons montré précédemment (Duplantier et Rakoavony, 1999) que si a l'intérieur des
habitations la reproduction des rats se dérouleaouong de I'année, en extérieur on observe tét de la



reproduction durant la saison froide. On voit dsecdessiner un fonctionnement en source/puitsigRull
1975) : les populations d'intérieur produisant eses tout au long de I'année, peuvent débordecedles
d’extérieur qui n'en produisent pas durant la saioide. Ceci explique bien les 39% de rats masqlans

les maisons et retrouvés un a trois mois pluseardxtérieur en basse saison pesteuse. Cettesispdes
jeunes est confirmé par I'age des rats migrant8o(58n Basse saison pesteuse) a 62% (en haute saison
pesteuse) sont des jeunes adultes et 16% a 31%esoithmatures. .

Parmi les rats ayant migré d’un habitat a 'autrgeele marquage et la capture, nous avons troeseé d
rats séropositifs et des rats porteurs d’antigenes rat porteur d¥. pestisCeci montre bien la circulation
de la peste dans les populations de rongeurs iatérieur et extérieur. Nous avons trouvé autanindées
gue de femelles parmi ces rats migrants.

Les déplacements des rats observés sont en moglervé 50 m (entre maisons et haies de sisal). En
basse saison pesteuse, les rats peuvent se dgpksmea 350 m (vers les bas-fonds). Un rat maiaééé
trouvé dans un village a 2 km du point d’appéatags/lor et al. (1978) ont montré qu’uRattus norvegicus
peut se déplacer jusqu'a plus de 1 km en une e peut aussi que les mouvements des populadions
travers les transports des marchandises puisseairer aussi le déplacement des rats d’'un villaautre
(Audouin-Rouzeau 1999).

En ce qui concerne les puces transportées paatkeaagirs ayant changé d’habitat entre le marqgeage
la capture on constate que : i) les rats marqués leéa maisons et capturés dans le sisal porteanttadeX.
cheopisgue deS. fonquerniej i) Les rats des maisons qui se sont déplacéslesibas fonds ne portent que
desS. fonquerniej iii) les rats marqués dans le sisal et captuads des maisons ne portent que Xes
cheopis. Ceci confirme les observations précédentes dlistabution spatiale de ces deux espéces de puces
(Brygoo 1966, Duchemin, 2007)) et montre gu’ellestslavantage liées a I'habitat (maison vs extérieu
gu’a leur héte. On peut penser diecheopisdont I’héte primitif est un rongeur africain déisux arides
(le rat du Nil :Arvicanthis niloticu} ne supporte pas les conditions climatiques frouks Hautes Terres et
que seul le milieu tamponné des habitations pesasurvie dans cette zone. L'absence de la puce
endémiques. fonquerniedans les maisons pourrait alors s’expliquer parmeilleure compétitivité de
I'espéce introduite en milieu commensal.

3.2 Structure des populations de rats noirs
Tableau |: Estimation de la diversité génétique par popiiat valeurs minimum et maximum pour

chaque zone ; r = richesse allélique g H hétérozygotie attendue ; FST = FST moyen et vatér de
confiance a 95% ; m = nombre de migrants de preeng@nération

Mandoto Moramanga Ambositra Betafo
r 4.0-4.7 46-55 4.0-6.0 53-6.1
He 0.67-0.74 0.68-0.75 0.57-0.74 0.66-0.72
Fis -0.04 -0.24 0.001-0.16 -0.09-0.16 -0.008-0.18
Fst 0.049 [0.042; 0.057] 0.022[0.014;0.03] 0.06H47;0.066] 0.047 [0.040 ; 0.055]
m 0.045 0.041 0.042 0.074

Les tests de comparaison réalisés sous Fstat néwgle diversité plus importante dans la pénéplaine
de Moramanga que dans les autres zaneB € 0.02 ;He : P = 0.008).

Au sein des zones de pénéplaine de Moramanga eddianl n'y a pas de différence de diversité
génétique en fonction des habitats. Par contrer [@oaone de Betafo, les populations de bas-fors s
significativement moins diversifiées et moins canganes que les populations de maison ou de haies d
sisal ¢ : P =0.01 ;Fs: P =0.04). La méme tendance (quoique non signifiepest observée pour la zone
d’Ambositra ¢: P = 0.07 ;Fs: P = 0.06).

Les valeurs dé&srobtenues pour chaque zone sont présentées daiddaut X. C’est sur la zone de
pénéplaine de Moramanga que la valeur moyenné-gleest la plus faible, et sur la zone de relief
d’Ambositra qu’elle est la plus élevée. Les tests abmparaison réalisés sous Fstat révelent que les
populations de la zone de pénéplaine de Moramangh significativement moins structurées que les



populations des zones de Betafo, Mandoto et Amiao§it= 0.02). Les tests de différenciation géniques et
génotypiques indiquent que toutes les populatiomst glifférenciées deux a deux pour les zones
d’Ambositra, Betafo et Mandoto (Tableau X). Partcencertaines populations de la zone de Moramaerga
sont pas différenciées entre elles.

Le nombre de migrants de premiére génération esgpe deux fois plus élevé a Betafo que dans les
trois autres zones (tableau X), ce qui pourraitgner par comparaison avec les valeursFde une
augmentation des flux génétiques entre populatioe$amment dans les maisons (10 migrants / 96
individus) par rapport aux bas-fonds (4 migrant® /individus). Cependant, les différences entreegpou
entre habitats au sein d’une zone, ne sont pa#isigives (tests de Fisher).

Au sein des zones de pénéplaine de Moramanga eddtariesFst ne sont pas différents entre paires
de populations pour chacun des habitats. Par cdesr@opulations de bas-fonds sont significativenpéus
différenciées entre elles que les populations dsangour les zones de relief d’Ambositra (P = 0.0Bsr
(maisons) = 0.04Fst (bas-fonds) = 0.10) et de Betafo (P = 0.641;(maisons) = 0.055 Fst (bas-fonds) =
0.077). Les AMOVAs réalisées montrent que les pajs de chacune des quatre zones ne sont pas
structurées en terme d’habitat (il N’y a pas unl ggmique spécifique de chaque habitat). Par cpstles
sont structurées en terme de localité.

Les analyses géographiques sont en cours de téalisar les quatre zones. Nous disposons déja
d'estimateurs de distances géographiques linéatrake terrain entre paires de populations analysées
génétique des populations pour les zones de Manddboamanga, et Betafo (Tableau VIII). Comme
attendu, la zone de Betafo se caractérise par ligf ptus accidenté entre les localités, pour uokeée
spatiale d’échantillonnage comparable a celle daszde Mandoto et Moramanga.

Tableau Il : Distances géographiques (kms) minimales et melgBrentre paires de populations au sein des
guatre zones. D= distance a vol d'oiseau entre deux populatior3;;- D, = indice de relief moyen
(maximum — minimum) : correspond a la différencepgzdre de pop entre la distance minimale de terrei

la distance linéaire.

Mandoto Moramanga Ambositra Betafo
D, Intra localité  0.178 [0.000-0.382] 0.268 [0.1344B] / 0.150 [0.062-0.248]
Inter-localités ~ 12.0 [1.9-31.4] 13.2 [2.6-28.6] / 15.5 [3.6-26.3]
Di-D; Intralocalité  0.015 [0.000-0.028] 0.001 [0.000@X] / 0.009 [0.000-0.003]
Inter-localités 0.052 [0.004-0.128] 0.040 [0.0022B] / 0.126 [0.003-0.240]

Nous voulons contraster les patrons obtenus coactta relation entre la distance géographique et |
distance génétique par différents facteurs, conmmmihnectivité des milieux ou la rugosité du pagsags
premiers résultats (Figure 8 : Mantel simples sudistance géographique linéaire) montrent unenabse
d’isolement par la distance pour la zone de pénéplde MoramangaP(= 0.09), et des patrons d’isolement
par la distance significatifs et similaires pows mnes de Mandoto (pente = 0.01, intervalle ddéiarme a
95% : [0.003 ; 0.024] P = .0007) et Betafo (pente = 0.009, intervalle defiance a 95% : [0.004 ; 0.02P;
= 0.0001).
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Conclusions

Au niveau de la localité les suivis individuel comihes analyses génétiques indiquent une circulation
des rongeurs entre les différents habitats, avgraditulier un fonctionnement source-puits entegsons et
habitats extérieurs.

Au niveau régional, conformément aux hypothesesjéatacte une tendance a une structure plus forte
et une diversité génétique moindre entre populattes zones de relief (Betafo, Ambositra) qu’enezde
pénéplaine (Mandoto, Moramanga). Les résultats sependant moins tranchés qu’attendu, car les
populations des zones de Mandoto et Betafo ontaestéristiques intermédiaires (et sont assedasies
entre elles) par rapport aux deux autres zones.abalyses plus poussées en terme d’écologie dagays
pourront sans doute permettre d’affiner notre ca@mnension des facteurs a l'origine des patrons wéseu
sein de chaque zone. Ces analyses sont en coucsrfeontation des données génétiques et des mdiee
fragmentation du paysage (barrieres, corridors,.etéssues du traitement statistique des imagedlised.

En paralléle a ce projet, des avancées importantesté réalisées dans I'étude de la résistanceates
a la peste, nous avons pu aussi retracer I'histiEra colonisation de I'lle par le rat noir et fassions de
terrain ont amené a la découverte de leptospires lpopremiére fois & Madagascar (cf publicatioRs c
dessous).
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