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Les signaux sonores produits par des tapements de pattes ont été étudiés chez Merio-
nes shawi, M. crassus, M. persicus et M. tristrami. Ils ont été appelés « podophones » et
ce type de communication « podophonie ».

Pour les males et les femelles les podophones ont méme structure. Ils sont émis par
les pattes postérieures. On distingue deux types de podophones: les podophones irrégu-
liers, relativement rares, de structure complexe, et les podophones standards, émis en
série. La forme sonore des podophones standards est stéréotypée et spécifique, ce qui
suggeére un controle génétique; ils sont émis en séries de durée variable, de quelques
secondes a plusieurs heures: les intervalles entre podophones standards sont d’autant
plus réguliers que la structure du podophone est bréve ; les podophones les plus simples
et les plus brefs ne comportent qu'un seul tapement: c’est le cas du podophone de M.
shawi. Les podophones multiples comportent plusieurs tapements; pour les espéces étu-
diées qui ont des podophones standards multiples, I'intervalle entre tapements successifs
composant le podophone standard est de l'ordre de 25 ms. Le podophone standard de
M. crassus est formé de 2 ou 3 tapements; les podophones standards de M. tristrami et
M. persicus en comportent une dizaine; les séries de podophones standards émises par
M. tristrami ne comprennent pas de podophones irréguliers, au contraire des séries
émises par les autres espeéces.

La signification biologique de ces émissions sonores est encore conjecturale. Cepen-
dant leur structure physique les rend facilement localisables et de grande portée, au
contraire des signaux vocaux émis par ces esp2ces. Ils pourraient étre des signaux de
« présence » a valeur territoriale, et d’appel sexuel.

Certaines espéces de Gerbillidés, notamment dans le genre Meriones, tambou-
rinent sur le sol 4 'aide de leurs pattes postéricures. Ces tambourinements créent
des structures sonores stéréotypées qui ont vraisemblablement un rdle dans la
communication inter-individuelle. A ce titre, ils prennent une grande importance
dans la biologie de I'espece.

Lataste (1887) signale déja le phénoméne de tambourinement chez Pachyuro-
mys duprasi et Meriones shawi; Eibl-Eibesfeldt (1951) l'observe chez Meriones
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persicus et plus récemment Fiedler (1973) chez Gerbillus dasyurus. Daly et Daly
(1975 a et b) le notent chez Psammomys obesus et chez plusieurs autres Gerbillidés
sahariens, dont Meriones libycus; ces derniers auteurs remarquent aussi que
I'allure du tambourinement permet de distinguer les espéces entre elles.

Cependant, aucun auteur ne fournit de description de ces manifestations sono-
res. Nous en donnons ci-dessous les premiéres mesures et illustrations chez plu-
sieurs espéces de Meriones : M. shawi, M. crassus, M. persicus et M. tristrami. On
trouve chez Petter (1961) une étude approfondie sur la biologie, I'écologie et la
répartition géographique de ces espéces.

Pour souligner l'originalit¢ de ces émissions, nous proposons le terme de
« podophonie ». Ce mode de production sonore engendre des signaux particuliers
que nous avons appelé « podophones ». Ils sont l'unité stéréotypée de communica-
tion et suivant les espéces ils sont formés d'un ou de plusieurs tapements succes-
sifs.

MATERIEL ET METHODE

A — ENREGISTREMENT ET ANALYSE

Les enregistrements sonores sont effectués avec un Nagra IS, vitesse de dérou-
lement 19 cm/s, muni d'un microphone Sennheiser MD 421. Ils sont analysés sur
deux types d’appareil : le Sona-Graph Kay Elemetrics 7029 A et l'enregistreur de
niveau Bruel et Kjaer 2306.

Le sonagraphe procure une image de la fréquence sonore en fonction du temps ;
I'amplitude apparait sous forme d'un tracé plus ou moins foncé. Nous avons uti-
lisé en condition standard le réglage de 16 000 Hz qui permet une bonne précision
des durées. De plus nous avons choisi le filtre d'analyse de 300 Hz qui assure la
meilleure définition pour les mesures de temps brefs; la précision en fréquence
est relativement indifférente, puisqu’il s’agit de signaux de tapements a large spec-
tre. Ces choix de réglage sont donc les plus pertinents (Castellengo 1977 ; Paillette
1977).

Le sonagraphe fournit aussi, en surimpression, la courbe de I'amplitude sonore
en fonction du temps. Cette analyse a mis en évidence des tapements terminaux
de faible intensité non visibles sur lI'image des fréquences en fonction du temps.
Nous rapporterons dans ce cas les résultats des deux types d’analyse.

L’enregistreur de niveau Bruel et Kjaer inscrit le niveau sonore en fonction
du temps. La dimension «fréquence sonore » disparait mais les enregistrements
peuvent étre de trés longue durée. Ils tracent la répartition temporelle des struc-
tures sonores. Nous en avons extrait les mesures des écarts entre podophones,
rangées par ordre de succession. Ce graphique (Fig. 8) fournit non seulement une
vue immédiate des intervalles et de leur variation mais aussi une image compléte
de leur évolution dans le temps. C'est pourquoi nous avons préféré ce mode de pré-
sentation a d’autres plus classiques comme les histogrammes de répartition ou les

moyennes.
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Les images offertes par les appareils de mesure peuvent étre «lues », mais il
faut un apprentissage. Pour permettre d’évoquer la sonorité des podophones, nous
avons indiqué l'impression subjective ressentie a leur écoute.

B — CoONDITIONS D’ELEVAGE ET D’ENREGISTREMENT

Les animaux vivent et se reproduisent au Muséum National d’'Histoire Natu-
relle, dans des conditions semblables a celles utilisées pour les rats de laboratoire.
Ils sont enregistrés dans la cage d’élevage ol ils sont tenus, seuls, en couple, en
couple avec des jeunes ou encore la mére seule avec ses jeunes. Dans ces diverses
conditions les Meriones tambourinent. Notons toutefois qu'il y a toujours plusieurs
cages de compositions variées dans la méme piéce. L'éclairement est naturel ou
inversé 12 h/12 h.

RESULTATS

A — RESULTATS COMMUNS AUX QUATRE ESPECES

Les données ci-dessous sont valables quels que soient I'espéce ou le sexe. Pour
chacune des espeéces, certains individus, male ou femelle, ont tambouriné trés sou-
vent en toutes circonstances, méme hors de tout contexte pouvant justifier le
déclenchement, tandis que d’'autres sont toujours restés silencieux. Le plus souvent
les Meriones tambourinent de maniére imprévisible. Les occasions les plus proba-
bles sont : excitation sexuelle, exploration d'un nouveau territoire, combat, inquié-
tude lors d’une perturbation (déplacement de boite, entrée d’'une personne, etc.).
Ces émissions peuvent étre trés bréves (quelques podophones) ou durer plusieurs
heures.

Les animaux ne paraissent pas sélectionner un substrat particulier pour tam-
bouriner, du moins en captivité. Ils tapent sur le fond de la cage, aussi bien sur
les parties dures que sur le sable. Exceptionnellement, nous avons vu un Meriones
taper sur la paroi, la cage étant a moitié remplie de foin, ’animal suspendu par
les pattes avant et le corps dressé.

Deux types de podophones sont émis par les Meriones, males et femelles : les
podophones irréguliers et les podophones standards.

— Podophones irréguliers.

Les podophones irréguliers sont émis avec les deux pattes postérieures frap-
pant le sol alternativement. Ils se caractérisent par leur variabilité, qui porte sur
le nombre de tapements unitaires et sur la durée des intervalles entre tapements.
On les a aussi appelés piétinements (Bridelance 1983). Aprés I'’émission d’un podo-
phone irrégulier, I'animal peut interrompre toute €émission ou la reprendre une ou
plusieurs fois: il peut aussi enchainer sur l'autre type de podophone (podophone
standard). Les podophones irréguliers peuvent aussi ponctuer une série d’émissions
de podophones standards. L'émission de podophones irréguliers est un événement
rare.



164 MAMMALIA

— Podophones standards.

Les podophones standards sont ainsi appelés car ils sont de loin les plus nom-
breux et les plus typiques. Ils sont émis en série.

On distingue les podophones standards simples, formés d'un seul tapement, et
les podophones multiples formés de plusieurs tapements. L'intervalle entre deux
tapements successifs au cours d'un podophone standard multiple est toujours,
quelle que soit 'espéce, de l'ordre de 25 ms. Par contre le nombre de tapements
par podophone standard est caractéristique de chaque espéce, de méme que la
structure de la série d’émissions de podophones standards qui comprend ou non
des podophones irréguliers. Les intervalles de temps entre podophones successifs,
bien que généralement variables, caractérisent aussi l'espéce.

B — MORPHOLOGIE DES PODOPHONES DE PLUSIEURS ESPECES DE Meriones

Les quatre espeéces étudiées se répartissent de I’Afrique du Nord a !'Iran.
Nous indiquons la provenance exacte des animaux enregistrés car, pour une méme
espece, il peut exister des dialectes selon la localité d’origine. Ces données seront
donc des points de comparaison utiles quand des études détaillées sur le terrain
seront possibles.

Nous présentons ci-dessous les différentes espéces dans l'ordre de complexité
ou d’originalité de la structure de leurs podophones.

1. Meriones shawi.

Meriones shawi (poids : 120-250 g) vit en Afrique du Nord, de I'Atlantique au
Nil, dans les zones subdésertiques ou cultivables. Nous avons étudié les podo-
phones de M. s. shawi venant de Tendrara (Maroc) et du nord de la Tunisie, et de
M. s. grandis de la région de Marrakech et de Tata (Maroc). Nous n’avons pas noté
de différences entre eux. Pour cet article les podophones d'un méle de Marrakech
et d’'une femelle de Tata sont analysés en détail.

— Les podophones irréguliers.

Pour M. shawi, les groupements de tapements forment des podophones qui
varient de 0,1 a 1 seconde. Les plus courts ne comportent que deux tapements mais
il peut y en avoir une dizaine, irréguliérement espacés. On y retrouve souvent une
structure par paire (Fig. 1).

— Les podophones standards.

Les podophones standards de M. shawi sont formés d’'un seul tapement régu-
litrement répété. La cadence de répétition est variable d’'une séquence a l'autre;
elle peut étre assez soutenue, de l'ordre d'un coup par demi-seconde, ou jusqu’a
quatre fois plus lente : un coup pour deux secondes (Fig. 2 et Fig. 8).

La sonorité est franche, simple et réguliére.

2. Meriones crassus.

L'aire de répartition de Meriones crassus (poids: 60-150 g) est trés vaste,
puisqu’elle comprend les zones les plus désertiques, de I'’Atlantique a I’Afghanistan.
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A linverse de M. shawi, elle supporte cet habitat trés aride, mais la rareté et la
dispersion des ressources sont responsables de domaines vitaux individuels beau-
coup plus grands que chez les autres espéces de Meriones; M. crassus a les bulles
tympaniques les plus hypertrophiées. Les individus que nous avons étudiés sont
issus d'un élevage d’'une dizaine d’animaux provenant de la région d’Al Hufuf, en
Arabie Saoudite. Deux femelles et un maéle ont émis régulierement des podophones.

— Podophones irréguliers.
La durée des podophones irréguliers peut atteindre une seconde et comprendre
une vingtaine de tapements espacés de 15 4 50 ms (Fig. 3).

Fig8 - Durée des intervalles entre podophones
standards en fonctiondu rang.
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— Podophones standards.

Selon les séquences, les podophones standards des males et des femelles com-
portent 2 ou 3 tapements, séparés de 25 ms (Fig. 3).
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Les podophones sont émis en séries assez réguliéres, l'intervalle entre deux
podophones étant d'une demi-seconde (Fig. 8). Dans un podophone, lintensité
décroit du premier au troisiéme tapement: il se pourrait donc que l'absence du
troisiéme tapement dans certains podophones soit due a cet affaiblissement qui le
rend indétectable, ou méme non-sonore.

Notre oreille n’entend qu’un seul tapement mais avec une sonorité d’écho. Ce
qui rend l'impression auditive différente de celle produite par le podophone stan-
dard de M. shawi.

3. Meriones persicus.

Meriones persicus (poids: 150-275 g) vit au Moyen-Orient jusqu'a une altitude
de 2000 m et dans des conditions subdésertiques. C'est I'espece la plus grégaire et
la plus montagnarde. C’est aussi la seule des quatre espéces étudiées dont la sole
plantaire soit nue. Les animaux étudiés sont issus d'un élevage d’origine iranienne.
Cette espéce est la plus prompte 4 émettre des podophones. Un male, trois femel-
les ainsi que leurs portées ont été entendus.

— Podophones irréguliers.

Les podophones irréguliers de Meriones persicus peuvent atteindre une seconde
avec une dizaine de tapements émis a intervalles irréguliers: de 50 a 150 ms
(Fig. 1).

— Podophones standards.

Les podophones standards de M. persicus sont formés de 7 a 10 tapements
espacés de 25 ms. Ils sont émis a intervalles irréguliers compris entre 1 et 4 secon-
des, au cours de la méme série (Fig. 6 et Fig. 8). Ils sonnent & l'oreille comme un
roulement bref.

4. Meriones tristrami.

L’aire de répartition de M. tristrami (poids: 60-150 g) comprend l'ouest de
I'Iran, la Turquie, la Syrie, I'Irak et la Palestine; elle est limitée par l'isohyete de
100 mm (quantité de pluie annuelle).

Nous avons regu cing de ces animaux (trois males et deux femelles) capturés
dans le désert du Neguev. Le male d'un couple et la femelle de l'autre couple ont
émis régulierement des podophones, leur partenaire n'émettant qu’accidentelle-
ment. Le male isolé n'a jamais été entendu.

— Podophones irréguliers.

Nous n’avons jamais entendu de podophones irréguliers.

— Podophones standards.

Les podophones standards de M. tristrami sont formés d’'une dizaine de tape-
ments régulierement espacés de 25 ms. Le podophone dure environ 250 ms.

L’intervalle entre podophones standards est variable au cours d'une méme
série. Pour la femelle l'intervalle entre podophones successifs a varié de 2 a 3
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secondes. Pour le male le maximum de variation a été de 4 a 15 secondes pour
une série, nous donnant ainsi I'’exemple de la plus grande variabilité observée pour
I’ensemble des quatre especes étudiées (Fig. 7 et Fig. 8).

Les podophones standards de M. tristrami sonnent comme ceux de M. persicus
et ressemblent a un roulement bref, mais, contrairement a M. persicus, aucun
podophone irrégulier ne vient ponctuer ’émission des séries de podophones stan-
dards, ce qui permet de distinguer les deux espéces entre elles.

DISCUSSION

Les Meriones ont développé un systéme d’émission sonore provoqué par le
tambourinement de pattes sur le sol. Ce mode de communication, bien que déja
connu, était seulement mentionné par des spécialistes de communication animale
(Sebeok 1977 ; Leroy 1983) qui manquaient de données précises concernant la struc-
ture sonore de ces tambourinements.

Comme pour les autres types de communication on retrouve la stéréotypie du
signal et une structure morphologique propre a chaque espéce, ces caractéres
étant considérés comme un préalable pour permettre & chacune de se reconnaitre.
Nous avons illustré ces propriétés dans la figure 9 qui récapitule les données obte-
nues pour chacune des quatre espéces.

Les propriétés du systéme émetteur conduisent a des contraintes de codage
qui, dans ce cas, ne peuvent porter que sur des caractéres temporels. Pour les
especes étudiées le codage porte sur le nombre de tapements unitaires, les inter-
valles entre podophones standards et I'existence de podophones irréguliers. Ceux-ci
commencent, finissent, ou divisent une série d’émission de podophones standards.
Lors d'une série d'émission de podophones standards, la moyenne (ou le mode)
de ceux-ci peuvent étre un indice de la motivation de l'animal, mais la dispersion
de la valeur de ces intervalles est corrélée a la complexité du podophone et a donc
un caractere spécifique. La dispersion de la durée de l'intervalle entre podophones
standards est faible pour les podophones brefs, constitués de un a trois tape-
ments ; elle est grande pour les podophones relativement longs constitués d'une
dizaine de tapements (voir Fig. 8). Par contre, l'intervalle entre tapements uni-
taires constituant les podophones standards est identique pour toutes les espeéces
de Meriones (25 ms). Il s’agit peut-étre d'un caractére de genre ou de la consé-
quence de contrainte due a la limite de vitesse de battement de pied. En effet cet
intervalle de 25 ms est étonnamment bref pour contenir 'ensemble de la succes-
sion des actes moteurs nécessaires a ’émission d'un tapement. Cette rapidité dans
la succession des tapements fait que les podophones standards multiples sonnent
a l'oreille comme un roulement. Il ne nous est pas possible d’en compter a l'oreille
le nombre de tapements unitaires.

11 est aussi remarquable que deux des especes de Meriones étudiées, M. per-
sicus et M. tristrami, aient la méme forme de podophones standards, la distinc-
tion se faisant par la présence ou l'absence de podophones irréguliers. Notons que
ce sont des espéces largement sympatriques. Ceci pose et accentue le probleme
des podophones irréguliers, souvent émis en début ou en fin de série d’émission
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de podophones standards. Ils sont émis & deux pattes et ’enchainement moteur
de leur émission est bien différent de celui du podophone standard qui, & cause
de la rapidité du mouvement, reste encore a préciser.

Les podophones standards et irréguliers, bien que ceux-ci paraissent avoir une
structure aléatoire, semblent étre sous contrdle génétique. Ils peuvent étre consi-
dérés comme des caractéres spécifiques.

La signification biologique des podophones est difficile a4 préciser. Cependant,
puisque ce sont des signaux brefs, d'attaque brusque, répétés, ils ont les caracté-
ristiques des signaux faciles a localiser (Leroy 1979). On peut donc envisager leur
role dans l'appel sexuel (ces animaux vivent souvent isolés dans leur terrier), ou
comme signal de défense territoriale ou tout simplement de « présence », ou tout
cela a la fois. Bien souvent, en effet, les signaux peuvent avoir plusieurs fonc-
tions, le sens, ou plutét la réaction obtenue dépendant de ’animal récepteur, de
son état physiologique et de son éloignement (Paillette 1971, 1977).

Si les podophones contribuent 4 la rencontre des sexes et au succes de la
reproduction, il ne s’agit pas 12 du schéma classique de l'appel sexuel; dans le
cas-type, un seul des partenaires, généralement le maéle, est doté de la capacité
d’émettre des signaux. Soulignons que dans nos élevages nous n'avons pas noté de
différence dans la reproduction des animaux émetteurs et « non-émetteurs ».

Rappelons que les Meriones émettent aussi des vocalisations, y compris cer-
taines vocalisations loin dans des fréquences ultra-sonores trés élevées (40 kHz,
Bridelance, travail en cours).

Du fait des conditions physiques de la propagation des sons, l'atténuation de
I'onde est d’autant plus rapide que la fréquence est élevée. Les vocalisations ultra-
sonores sont donc rapidement éteintes. Les basses fréquences des podophones ont
une portés beaucoup plus grande et peuvent donc étre percues a une bien plus
grande distance. Si la transmission se fait par le sol, la portée est encore plus
grande.

La podophonie peut donc étre utile & des rongeurs spécialisés dans la vie déser-
tique et dont les dimensions du domaine individuel sont nettement supérieures
a celles du domaine des rongeurs non désertiques. Elle pourrait étre en relation
avec la spécialisation de l'appareil auditif, notamment l'hypertrophie des bulles
tympaniques qui augmente la sensibilité auditive de ces animaux (Petter 1953 ;
Legouix, Petter et Wisner 1954 ; Wisner 1955; Lay 1976). L’aptitude a la podopho-
nie et 'hypertrophie des bulles ont donc pu contribuer a rendre possible I'adap-
tation a la vie désertique dans des conditions de densité de peuplement minimales.

De telles émissions sonores perceptibles a2 grande distance, émises dans le
milieu naturel par les individus sur leur domaine, peuvent aussi créer un envi-
ronnement spatial sonore permettant d’expliquer les extraordinaires facultés de
«nomadisme » et de retour au gite chez ces animaux que des expériences de cap-
tures-recaptures ont révélées (Petter 1968 ; Mermod 1970).
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SUMMARY

The - acoustic signals produced by the tapping of the feet were studied in Meriones
shawi, M. crassus, M. persicus and M. tristrami. They were named « podophones» and
this kind of communication « podophony ».

Podophones have the same structure in both males and females. They are emitted
by hind feet. There are two types of podophones : irregular podophones of complex struc-
ture, relatively rare, and standard podophones emitted by bouts. The acoustic form of
the standard podophone is stereotyped and specific, which suggests genetic control. They
are emitted in a series of varying duration ranging from a few seconds to several hours.
The intervals between standard podophones are all the more regular when the structure
of the podophone is brief. The simplest and shortest podophones comprise a single tap-
ping. This is true for M. shawi. The multiple podophones comprise several tappings. For
all species studied which have multiple standard podophones, the interval between the
successive tappings which compose the standard podophone is of the order of 25 ms.
The standard podophone of M. crassus is formed of 3 tappings. The standard podophones
of M. tristrami and M. persicus contain about ten, but the series of standard podophones
emitted by M. tristrami do not include irregular podophones unlike the series emitted by
the other species.

The biological significance of these acoustic emissions is still a matter of conjecture.
However because their physical structure makes them easy to locate and, as they are of
a wide range unlike the vocal signals emitted by these species, they could be signals of
« presence » of a territorial and sexual nature.

BIBLIOGRAPHIE

BRIDELANCE, P., 1983. — Comparaison des signaux sonores de deux Gerbillidés. Mémoire de
D.E.A. Paris VII, M.N.H.N.: 1.22,

CASTELLENGO, M., 1977. — L’analyse au sonagraphe : ses possibilités. Bull. Soc. Zool. Fr.,
102 : 133-139.

DaLy, M., et S. DaLy, 1975 a. — Behaviour of Psammomys obesus (Rodentia, Gerbillidae)
in the Algerian Sahara. Z. Tierpsychol., 37: 298-321.

DALy, M., et S. DALy, 1975 b. — Socio-ecology of saharan Gerbils, especially Meriones liby-
cus. Mammalia, 39 : 289-311.

EiBL-E1BesFELDT, 1., 1951. — Gefangenschaftsbeobachtungen an der persischen Wiistenmaus
(Meriones persicus persicus Blanford) : Ein Beitrag zur vergleichende Ethologie
der Nager. Z. Tierpsychol., 8 : 400-423.

FiepLer, U., 1973. — Beobachtungen zur Biologie einiger Gerbillinen, insbesondere Gerbil-
lus (Dipodillus) dasyurus, (Myomorpha, Rodentia) in Gefangenschaft. I. Verhal-
ten. Z. Saiigetierk., 38: 321-340.

Lataste, F., 1887. — Recherches de zoéthique sur les mammiféres de l'ordre des Ron-
geurs. Bordeaux, Imp. J. Durand, 676 p.

Lay, D.M., 1976. — The anatomy, physiology, functional significance and evolution of spe-
cialized hearing organs of gerbilline Rodents. J. Morph., 138: 41-120.

Lecouix, J.P., F. PETTIER et A. WISNER, 1954. — Etude de l'audition chez des mammiféres
a bulles tympaniques hypertrophiées. Mammalia, 18 : 262-271.

LeEroy, Y., 1979. — L’évolution du monde sonore animal. Pour la Science, 18 : 20-30.

LEROY, Y., 1983. — Communication animale et évolution. J. Psychol. norm. pathol., 4:
365-398.

MerMoD, C., 1970. — Le retour au gite chez six Gerbillidés sahariens. Mammalia, 34 : 1-16.



172 MAMMALIA

PAILLETTE, M., 1971. — Communication acoustique chez les Amphibiens anoures. J. Psychol.
norm. pathol., 3,4: 327-351.

PAILLETTE, M., 1977. — Répertoire des signaux sonores et configuration biologique spécifi-
que chez les Anoures. Bull. Soc. Zool. Fr., 102: 109-124.

PETTER, F., 1953. — Remarques sur la signification des bulles tympaniques chez les Mam-
miféres. C.R. Acad. Sc., Paris, 237 : 848-849.

PETTER, F., 1961. — Répartition géographique et écologique des rongeurs désertiques de la
région paléarctique. Mammalia, 25, n° spécial, 222 p.

PETTER, F., 1968. — Retour au gite et nomadisme chez un rongeur 2 bulles tympaniques
hypertrophiées. Mammalia, 32, 537-549.

SeBeok, T.A., 1977. — How animals communicate. Indiana University Press, 1128 p.

WISNER, A, 1955. — Etude de la fidélité de l'oreille considérée comme récepteur micropho-
nique. These sciences, Lib. Arnette, Paris, 79 p.



