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

Pour les males et les femelles les podophones ont meme structure. Us sont emis par
les pattes posterieures. On distingue deux types de podophones: les podophones irre*gu-
liers, relativement rares, de structure complexe, et les podophones standards, <§mis en
serie. La forme sonore des podophones standards est ste're'otype'e et spe'cifique, ce qui
suggere un con t role gen^tique; ils sont emis en series de duree variable, de quelques
secondes plusieurs heures: les intervalles entre podophones standards sont d'autant
plus reguliers que la structure du podophone est breve; 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 especes etu-
diees qui ont des podophones standards multiples, 1'intervalle entre tapements successifs
composant le podophone standard est de l'ordre de 25 ms. Le podophone standard de
Λί. crassus est forme de 2 ou 3 tapements ; les podophones standards de M., tristrami et
Λί. persicus en comportent une dizaine; les series de podophones standards emises par
M. tristrami ne comprennent pas de podophones irr guliers, au contraire des series
emises par les autres especes.

La signification biologique de ces omissions sonores est encore conjecturale. Cepen-
dant leur structure physique les rend facilement localisables et de grande ported, au
contraire des signaux vocaux onus par ces espfcces. Ils pourraient £tre des signaux de
« presence » valeur territoriale, et d'appel sexuel.

Certaines especes de Gerbillides, notamment dans le genre Meriones, tambou-
rinent sur le sol l'aide de leurs pattes posterieures. Ces tambourinements creent
des structures sonores stereotyperes qui ont vraisemblablement un role dans la
communication inter-individuelle. A ce titre, ils prennent une grande importance
dans la biologic de Tespece.

Lataste (1887) Signale dej le phenomene de tambourinement chez Pachyuro-
mys duprasi et Meriones shawi; Eibl-Eibesfeldt (1951) 1'observe chez Meriones
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persicus et plus recemment Fiedler (1973) chez Gerbillus dasyurus. Daly et Daly
(1975 et b) le notent chez Psammomys obesus et chez plusieurs autres Gerbillides
sahariens, dont Meriones libycus; ces derniers auteurs remarquent aussi que
Failure du tambourinement permet de distinguer les especes entre elles.

Cependant, aucun auteur ne fournit de description de ces manifestations sono-
res. Nous en donnons ci-dessous les premieres mesures et illustrations chez plu-
si-eurs especes de Meriones: M. shawi, M. crassus, M. persicus et M. tristrami. On
trouve chez Fetter (1961) une etude approfondie sur la biologic, l'ecologie et la
repartition geographique de ces especes.

Pour souligner l'originalite de ces emissions, nous proposons le terme de
« podophonie ». Ce mode de production sonore engendre des signaux particuliers
que nous avons appele « podophones ». Us sont l'unite stereotypee de communica-
tion et suivant les especes ils sont forme's d'un ou de plusieurs tapements succes-
sifs.

MATERIEL ET METHODE

A — ENREGISTREMENT ET ANALYSE

Les enregistrements sonores sont effectues avec un Nagra IS, vitesse de deYou-
lement 19 cm/s, muni d'un microphone Sennheiser MD 421. Ils sont analyses 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 frequence sonore en function du temps ;
I'amplitude apparait sous forme d'un trace plus ou moins fonce. Nous avons uti-
lise en condition standard le reglage de 16000 Hz qui permet une bonne precision
des durees. De plus nous avons choisi le filtre d'analyse de 300 Hz qui assure la
meilleure definition pour les mesures de temps brefs; la precision en frequence
est relativement indifferente, puisqu'il s'agit de signaux de tapements ä large spec-
tre. Ces choix de reglage sont done les plus pertinents (Castellengo 1977 ; Paillette
1977).

Le sonagraphe fournit aussi, en surimpression, la courbe de I'amplitude sonore
en function du temps. Cette analyse a mis en Evidence des tapements terminaux
de faible intensito non visibles sur l'image des frequences en fonction du temps.
Nous rapporterons dans ce cas les re*sultats des deux types d'analyse.

L'enregistreur de niveau Bruel et Kjaer inscrit le niveau sonore en fonction
du temps. La dimension « frequence sonore » disparait mais les enregistrements
peuvent etre de tres longue duree. Ils traoent la repartition temporelle des struc-
tures sonores. Nous en avons extrait les mesures des hearts entre podophones,
rangees par ordre de succession. Ce graphique (Fig. 8) fournit non seulement une
vue immediate des intervalles et de leur variation mais aussi une image complete
de leur evolution dans le temps. C'est pourquoi nous avons prefere* ce mode de pre*-
sentation ä d'autres plus classiques comme les histogrammes de repartition ou les
moyennes.
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PODOPHONIE CHEZ MERIONES 163

Les images offertes par les appareils de mesure peuvent etre «lues », mais il
faut un apprentissage. Pour permettre d'evoquer la sonorite des podophones, nous
avons indique I'impression subjective ressentie ä leur ecoute.

B — CONDITIONS D'£LEVAGE ET D'ENREGISTREMENT

Les animaux vivent et se reproduisent au Museum National d'Histoire Natu-
relle, dans des conditions semblables a celles utilisees pour les rats de laboratoire.
Us sont enregistres dans la cage d'elevage oil ils sont tenus, seuls, en couple, en
couple avec des jeunes ou encore la mere seule avec ses jeunes. Dans ces diverses
conditions les Meriones tambourinent. Notons toutefois qu'il y a toujours plusieurs
cages de compositions variees dans la meme piece. L'eclairement est naturel ou
inverse 12 h/12 h.

RESULTATS

A — RESULTATS COMMUNS AUX QUATRE ESPfeCES

Les donnees ci-dessous sont valables quels que soient 1'espece ou le sexe. Pour
chacune des especes, certains individus, male ou femelle, ont tambourine tres sou-
vent en toutes circonstances, meme hors de tout contexte pouvant justifier le
declenchement, tandis que d'autres sont toujours restes silencieux. Le plus souvent
les Meriones tambourinent de maniere imprevisible. Les occasions les plus proba-
bles sont: excitation sexuelle, -exploration d'un nouveau territoire, combat, inquie-
tude lors d'une perturbation (deplacement de boite, entree d'une personne, etc.).
Ces emissions peuvent etre tres breves (quelques podophones) ou durer plusieurs
heures.

Les animaux ne paraissent pas selectionner un substrat particulier pour tam-
bouriner, du moins en captivite. 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 etant ä moitie remplie de foin, 1'animal suspendu par
les pattes avant et le corps dresse.

Deux types de podophones sont emis par les Meriones, males et femelles : les
podophones irreguliers et les podophones standards.

— Podophones irreguliers.
Les podophones irreguliers sont emis avec les deux pattes posterieures frap-

pant le sol alternativement. Ils se caracterisent par leur variabilite, qui porte sur
le nombre de tapements unitaires et sur la duree des intervalles entre tapements.
On les a aussi appeles pietinements (Bridelance 1983). Apres remission d'un podo-
phone irregulier, Tanimal peut interrompre toute emission ou la reprendre une ou
plusieurs fois: il peut aussi enchainer sur 1'autre type de podophone (podophone
standard). Les podophones irreguliers peuvent aussi ponctuer une serie d'emissions
de podophones standards. L'emission de podophones irreguliers est un evenement
rare.
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— Podophones standards.
Les podophones standards sont ainsi appeles car ils sont de loin les plus nom-

breux et les plus typiques. Ils sont emis en se*rie.
On distingue les podophones standards simples, formes d'un seul tapement, et

les podophones multiples formes de plusieurs tapements. L'intervalle entre deux
tapements successifs au cours d'un podophone standard multiple est toujours,
quelle que soit l'espece, de l'ordre de 25 ms. Par contra le nombre de tapements
par podophone standard est caracteristique de chaque espece, de meme que la
structure de la serie d'emissions de podophones standards qui comprend ou non
des podophones irreguliers. Les intervalles de temps entre podophones successifs,
bien que generalement variables, caracterisent aussi l'espece.

B — MORPHOLOGIE DES PODOPHONES DE PLUSIEURS ESPIES DE Meriones

Les quatre especes etudiees se repartissent de l'Afrique du Nord ä l'Iran.
Nous indiquons la provenance exacte des animaux enregistres car, pour une meme
espece, il peut exister des dialectes selon la localite d'origine. Ces donnees seront
done des points de comparaison utiles quand des etudes detaillees sur le terrain
seront possibles.

Nous presentons ci-dessous les differentes especes dans l'ordre de complexite
ou d'originalite de la structure de leurs podophones.

1. Meriones shawi.

Meriones shawi (poids : 120-250 g) vit en Afrique du Nord, de l'Atlantique au
Nil, dans les zones subdesertiques ou cultivables. Nous avons etudie les podo-
phones de M. s. shawi venant de Tendrara (Maroc) et du nord de la Tunisie, et de
M. s. grandis de la region de Marrakech et de Tata (Maroc). Nous n'avons pas note*
de differences entre eux. Pour cet article les podophones d'un male de Marrakech
et d'une femelle de Tata sont analyses en detail.
— Les podophones irreguliers.

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

Les podophones standards de M. shawi sont formes d'un seul tapement re"gu-
lierement repete. La cadence de repetition est variable d'une sequence ä l'autre;
eile peut etre assez soutenue, de l'ordre d'un coup par demi-seconde, ou jusqu'ä
quatre fois plus lente: un coup pour deux secondes (Fig. 2 et Fig. 8).

La sonorite est franche, simple et reguliere.

2. Meriones crassus.

L'aire de repartition de Meriones crassus (poids: 60-150 g) est tres vaste,
puisqu'elle comprend les zones les plus desertiques, de l'Atlantique ä l'Afghanistan.
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166 MAMMALIA

A l'inverse de M. shawi, eile Supporte cet habitat tres aride, mais la rarete et la
dispersion des ressources sont responsables de domaines vitaux individuels beau-
coup plus grands que chez les autres especes de Meriones; M. crassus a les bulles
tympaniques les plus hypertrophiees. Les individus que nous avons Studies sont
issus d'un elevage d'une dizaine d'animaux provenant de la region d'Al Hufuf, en
Arabic Saoudite. Deux femelles et un male ont emis rogulierement des podophones.

— Podophones irreguliers.

La duree des podophones irreguliers peut atteindre une seconde et comprendre
une vingtaine de tapements espaces de 15 ä 50 ms (Fig. 3).

Fig 8 ~ Duree des intervenes entre podophones
standards en f o n c t l o n d u rang.

M. shawi grandis

so

. crassus

100 rang

100 r5ns

M.persicus

100

M . t r i s t r a m i

100 rang

— Podophones standards.
Selon les sequences, les podophones standards des males et des femelles com-

portent 2 ou 3 tapements, soparos de 25 ms (Fig. 3).
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168 MAMMALIA

Les podophones sont emis en series assez regulieres, 1'intervalle entre deux
podophones etant d'une demi-seconde (Fig. 8). Dans un podophone, 1'intensite
decroit du premier au troisieme tapement: il se pourrait done qua l'absence du
troisieme tapement dans certains podophones soit due ä cet affaiblissement qui le
rend indetectable, ou meme non-sonore.

Notre oreille n'entend qu'un seul tapement mais avec une sonorite d'echo. Ce
qui rend 1'impression auditive differente 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'ä une altitude
de 2 000 m et dans des conditions subdesertiques. C'est 1'espece la plus gregaire et
la plus montagnarde. C'est aussi la seule des quatre especes etudiees dont la sole
plantaire soit nue. Les animaux etudies sont issus d'un elevage d'origine iranienne.
Cette espece est la plus prompte ä emettre des podophones. Un male, trois femel-
les ainsi que leurs portees ont ete entendus.

— Podophones irreguliers.
Les podophones irreguliers de Meriones persicus peuvent atteindre une seconde

avec une dizaine de tapements emis a intervalles irreguliers: de 50 ä 150 ms
(Fig. 1).

— Podophones standards.
Les podophones standards de M. persicus sont formes de 7 ä 10 tapements

espaces de 25 ms. Us sont emis ä intervalles irreguliers compris entre l et 4 secon-
des, au cours de la meme serie (Fig. 6 et Fig. 8). Us sonnent ä l'oreille comme un
roulement bref.

4. Meriones tristrami.

L'aire de repartition de 'M. tristrami (poids : 60-150 g) comprend l'ouest de
1'Iran, la Turquie, la Syrie, l'Irak et la Palestine; eile est limitee par l'isohyete de
100 mm (quantite de pluie annuelle).

Nous avons regu cinq de ces animaux (trois males et deux femelies) captures
dans le desert du Neguev. Le male d'un couple et la femelle de l'autre couple ont
emis regulierement des podophones, leur partenaire n'e*mettant qu'accidentelle-
ment. Le male isole n'a jamais ete entendu.

— Podophones irreguliers.
Nous n'avons jamais entendu de podophones irreguliers.

— Podophones standards.
Les podophones standards de M. tristrami sont formes d'une dizaine de tape-

ments regulierement espaces de 25 ms. Le podophone dure environ 250 ms.
L'intervalle entre podophones standards est variable au cours d'une meme

serie. Pour la femelle I'intervalle entre podophones successifs a varie de 2 ä 3
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secondes. Pour le male le maximum de variation a ete de 4 ä 15 secondes pour
une serie, nous donnant ainsi l'exemple de la plus grande variabilite observee pour
l'ensemble des quatre especes etudiees (Fig. 7 et Fig. 8).

Les podophones standards de M. tristrami sonnent comme ceux de M. persicus
et ressemblent ä un roulement bref, mais, contrairement ä M. persicus, aucun
podophone irregulier ne vient ponctuer remission des series de podophones stan-
dards, ce qui permet de distinguer les deux especes entre elles.

DISCUSSION

Les Meriones ont developpe un Systeme d'emission sonore provoque par le
tambourinement de pattes sur le sol. Ce mode de communication, bien que dejä
connu, etait seulement mentionne par des specialistes de communication animale
(Sebeok 1977; Leroy 1983) qui manquaient de donnees precises concernant la struc-
ture sonore de ces tambourinement s.

Comme pour les autres types de communication on retrouve la Stereotypie du
signal et une structure morphologique propre ä chaque espece, ces caracteres
etant considered comme un prealable pour permettre ä chacune de se reconnaitre.
Nous avons illustre ces proprietes dans la figure 9 qui recapitule les donnees obte-
nues pour chacune des quatre especes.

Les proprietes du Systeme emetteur conduisent ä des contraintes de codage
qui, dans ce cas, ne peuvent porter que sur des caracteres temporeis. Pour les
especes etudiees le codage porte sur le nombre de tapements unitaires, les inter-
valles entre podophones standards et l'existence de podophones irreguliers. Ceux-ci
commencent, finissent, ou divisent une serie d'emission de podophones standards.
Lors d'une serie d'emission de podophones standards, la moyenne (ou le mode)
de ceux-ci peuvent etre un indice de la motivation de l'animal, mais la dispersion
de la valeur de ces intervalles est correlee ä la complexite du podophone et a done
un caractere specifique. La dispersion de la duree de 1'intervalle entre podophones
standards est faible pour les podophones bref s, constitues de un a trois tape-
ments ; eile est grande pour les podophones relativement longs constitues d'une
dizaine de tapements (voir Fig. 8). Par contre, 1'intervalle entre tapements uni-
taires constituant les podophones standards est identique pour toutes les especes
de Meriones (25 ms). II s'agit peut-etre d'un caractere de genre ou de la conse-
quence de contrainte due ä la limite de vitesse de battement de pied. En effet cet
Intervalle de 25 ms est etonnamment bref pour contenir l'ensemble de la succes-
sion des actes moteurs necessaires a 1'emission d'un tapement. Cette rapidite* dans
la succession des tapements fait que les podophones standards multiples sonnent
ä 1'oreille comme un roulement. II ne nous est pas possible d'en compter ä l'oreille
le nombre de tapements unitaires.

II est aussi remarquable que deux des especes de Meriones etudiees, M. per-
sicus et M. tristrami, aient la meme forme de podophones standards, la distinc-
tion se faisant par la presence ou l'absence de podophones irreguliers. No tons que
ce sont des especes largement sympatriques. Ceci pose et accentue le probleme
des podophones irreguliers, souvent emis en debut ou en fin de serie d'emission
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de podophones standards. Us sont emis ä deux pattes et renchainement moteur
de leur emission est bien different de celui du podophone standard qui, ä cause
de la rapidite du mouvement, reste encore ä preciser.

Les podophones standards et irreguliers, bien que ceux-ci paraissent avoir une
structure aleatoire, semblent etre sous contröle g£netique. Us peuvent etre consi-
deres comme des caracteres specifiques.

La signification biologique des podophones est difficile ä prociser. Cependant,
puisque ce sont des signaux brefs, d'attaque brusque, repetes, ils ont les caracte*·
ristiques des signaux faciles a localiser (Leroy 1979). On peut done envisager leur
role dans 1'appel sexuel (ces animaux vivent souvent isoles dans leur terrier), ou
comme signal de defense territoriale ou tout simplement de « presence », ou tout
cela ä la fois. Bien souvent, en effet, les signaux peuvent avoir plusieurs fonc-
tions, le sens, ou plutöt la reaction obtenue dependant de l'animal rocepteur, de
son etat physiologique et de son eloignement (Paillette 1971, 1977).

Si les podophones contribuent ä la rencontre des sexes et au succes de la
reproduction, il ne s'agit pas lä du schema classique de 1'appel sexuel; dans le
cas-type, un seul des partenaires, gendralement le male, est dote" de la capacite*
d'emettre des signaux. Soulignons que dans nos elevages nous n'avons pas note de
difference dans la reproduction des animaux emetteurs et « non-emetteurs ».

Rappelons que les Meriones emettent aussi des vocalisations, y compris cer-
taines vocalisations loin dans des frequences ultra-sonores tres elevees (40 kHz,
Bridelance, travail en cours).

Du fait des conditions physiques de la propagation des sons, Tatt^nuation de
1'onde est d'autant plus rapide que la frequence est olevee. Les vocalisations ultra-
sonores sont done rapidement eteintes. Les basses frequences des podophones ont
une portee beaucoup plus grande et peuvent done etre pergues ä une bien plus
grande distance. Si la transmission se fait par le sol, la portee est encore plus
grande.

La podophonie peut done etre utile ä des rongeurs specialises dans la vie doser-
tique et dont les dimensions du domaine individuel sont nettement suporieures
a celles du domaine des rongeurs non dosertiques. Elle pourrait etre en relation
avec la specialisation de l'appareil auditif, notamment ITiypertrophie des bulks
tympaniques qui augmente la sensibilite auditive de ces animaux (Fetter 1953 ;
Legouix, Fetter et Wisner 1954; Wisner 1955 ; Lay 1976). L'aptitude ä la podopho-
nie et l'hypertrophie des bulles ont done pu contribuer ä rendre possible 1'adap-
tation a la vie dosertique dans des conditions de densite de peuplement minimales.

De telles emissions sonores perceptibles ä grande distance, emises dans le
milieu naturel par les individus sur leur domaine, peuvent aussi croer un envi-
ronnement spatial sonore permettant d'expliquer les extraordinaires facultes de
« nomadisme » et de retour au gite chez oes animaux que des experiences de cap-
tures-recaptures ont revelees (Fetter 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.
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