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Life cycle characteristics in Tanytarsus debills (Meigen, 1830) 
(Diptera, Chironomidae) 

B . R . G o d d e e r i s l 

K e y w o r d s : d i a p a u s e , e m e r g e n c e , i m a g i n a i d i s c s . 

T h e l i f e c y c l e o f Tanytarsus debilis in t w o t r o u t - p o n d s a t M i r w a r t ( B e l g i a n A r d e n n e s ) h a s b e e n i n v e s t i g a t e d . T h e m a i n 

c h a r a c t e r i s t i c s w e r e d e d u c e d f r o m a n a n a l y s i s o f t h e l a r v a l p o p u l a t i o n d y n a m i c s . P h o t o p e r i o d a n d t e m p e r a t u r e a p p e a r 

t o d e t e r m i n e t h e a n n u a l p a t t e r n . T. debilis i s a s p r i n g a n d s u m m e r s p e c i e s a n d i s t r i v o l i i n e a t M i r w a r t . S p e c i a l a t t e n t i o n 

i s g i v e n t o t h e s y n c h r o n i z i n g e f f e c t s o f d i a p a u s e p h e n o m e n a o n t h e e m e r g e n c e s a n d o n t h e l a r v a l g r o w t h p e r i o d s . T h e 

l i t e r a t u r e d a t a , e x c l u s i v e l y o n a d u l t s , h a v e b e e n r e i n t e r p r e t e d . 

Caractéristiques du cycle d e vie de Tanytarsus debilis (Me igen , 1830) (Diptera, Chironomidae) 

M o t s c l é s : d i a p a u s e , é m e r g e n c e , d i s q u e s i m a g i n a u x . 

L e c y c l e d e v i e d e Tanytarsus debilis a é t é é t u d i é d a n s d e u x é t a n g s à t r u i t e s s i t u é s à M i r w a r t ( A r d e n n e s b e l g e s ) . S e s 

c a r a c t é r i s t i q u e s o n t é t é d é d u i t e s e n a n a l y s a n t l a d y n a m i q u e d e l a p o p u l a t i o n l a r v a i r e . L a p h o t o p é r i o d e e t l a t e m p é r a t u r e 

s e m b l e n t d é t e r m i n e r u n s c h é m a a n n u e l . C e t t e e s p è c e d e p r i n t e m p s e t d ' é t é e s t t r i v o l t i n e à M i r w a r t . L e s e f f e t s s y n c h r o n i -

s a t e u r s d e s p h é n o m è n e s d e d i a p a u s e s u r l e s é m e r g e n c e s e t l e s p é r i o d e s d e c r o i s s a n c e o n t é t é p a r t i c u l i è r e m e n t é t u d i é s . 

L a l i t t é r a t u r e c o n c e r n a n t l e s a d u l t e s e s t m i e u x c o m p r i s e g r â c e a u x d o n n é e s d e M i r w a r t . 

1. Introduction 

T h i s p a p e r is a s y n t h e s i s o f i n v e s t i g a t i o n s o n T. 

debilis a t M i r w a r t . I t is t h e s e c o n d p a p e r in a s e r i e s 

o n t h e l i f e c y c l e o f Tanytarsus-species. 

T h e c h i r o n o m i d f a u n a o f t w o t r o u t - p o n d s , i . e . 

P o n d 111 a n d P o n d I V a t M i r w a r t ( B e l g i a n A r d e n ­

n e s ) , w a s s a m p l e d b e t w e e n M a y 1976 a n d M a y 1978 . 

T h e p o n d s b e l o n g t o d i f f e r e n t t r o p h i c t y p e s : P o n d 

I I I w a s r a t h e r e u t r o p h i c a n d P o n d I V m o r e o l i g o -

t r o p h i c ( G o d d e e r i s 1 9 9 0 ) . N e v e r t h e l e s s , b o t h p o n d s 

w e r e d o m i n a t e d b y t h e s a m e Tanytarsus-species, o f 

w h i c h T. debilis w a s t h e m o s t c o m m o n . 

A n a n a l y s i s o f t h e l e n g t h f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n s 

o f t h e l a r v a e a t r e g u l a r s a m p l i n g d a t e s i n d i c a t e d t h a t 

T. debilis is a t r i v o l t i n e s p e c i e s w i t h e m e r g e n c e 

p e r i o d s in s p r i n g a n d s u m m e r a n d a n o v e r w i n t e r i n g 

d i a p a u s e i n t h e 3 r d i n s t a r s t a g e f r o m l a t e s u m m e r 

1. K o n i n k l i j k B e l g i s c h I n s t i t u u t v o o r N a t u u r w e t e n s c h a p p e n , 

Z o e t w a t e r b i o l o g i e , V a u t t e r s t r a a t 2 9 , B - 1 0 4 0 B r u s s e l , B e l g i u m . 

( G o d d e e r i s 1 9 8 3 ) . F u r t h e r m o r e , t h i s year ly d i a p a u s e 

w a s s u p p o s e d t o b e t h e s y n c h r o n i z i n g f a c t o r o f t h e 

s p r i n g e m e r g e n c e . I n o r d e r t o fa l s i fy th is h y p o t h e ­

s is , t h e d e v e l o p m e n t o f t h e o v e r w i n t e r i n g l a r v a e w a s 

r e - e x a m i n e d b y a n i m a g i n a i d i s c a n a l y s i s , a m o r e 

a c c u r a t e m e t h o d f o r t h i s p u r p o s e . 

T h i s is t h e v e r y f i rs t i n v e s t i g a t i o n o n l a r v a l p o p u ­

l a t i o n d y n a m i c s in T. debilis a n d t h e r e s u l t s a r e c o m ­

p a r e d t o t h e r a t h e r p o o r l i t e r a t u r e o n a d u l t 

e m e r g e n c e . 

2. Methods 

M e t h o d s u s e d f o r s a m p l i n g a n d a n a l y s i n g t h e f ie ld 

d a t a a r e d e s c r i b e d i n G o d d e e r i s ( 1 9 8 9 ) . T h e p r e s e n t 

s u b d i v i s i o n o f t h e 4 t h i n s t a r s t a g e of T. debilis, 

b a s e d o n i m a g i n a i d i s c d e v e l o p m e n t , is s i m i l a r t o 

t h e o n e u s e d f o r T. sylvaticus b y G o d d e e r i s ( 1 9 9 0 ) . 

M o r p h o l o g y o f l a r v a l s t a g e s w a s d e s c r i b e d b y 

G o d d e e r i s ( 1 9 8 4 ) . U n f o r t u n a t e l y , it w a s i m p o s s i b l e 

t o d i s t i n g u i s h b e t w e e n t h e f i r s t i n s t a r s of T. debilis 

a n d t h o s e o f o t h e r Tanytarsus-spedes at M i r w a r t . 
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I n a p h o t o p e r i o d e x p e r i m e n t , T. debilis l a r v a e 
w e r e s u b m i t t e d t o t w o d i f f e r e n t d a y l e n g t h p r o g r a m s , 
in o r d e r t o ge t i n d i c a t i o n s o n t h e o v e r w i n t e r i n g c o n ­
d i t i o n s o f t h i s s p e c i e s . B e n t h o s s a m p l e s w e r e t a k e n 
a t M i r w a r t o n 1 4 . 1 0 . 1 9 8 0 a n d w e r e k e p t i n d a r k n e s s 
a t 6 ° C . L a r v a e o f T. debilis w e r e s o r t e d t h e n e x t d a y . 
A s e x p e c t e d , all w e r e i n t h e 3 r d i n s t a r s t a g e , in w h i c h 
T. debilis a p p e a r e d t o o v e r w i n t e r a t M i r w a r t ( s e e 
3 . 1 ) . E l e v e n l a r v a e w e r e s u b m i t t e d t o a s h o r t - d a y 
p r o g r a m (8 h 4 5 ' l i g h t p e r d a y a t 1 7 ° C ) a n d t w e l v e 
l a r v a e t o a l o n g - d a y p r o g r a m m ( 1 6 h 1 5 ' l i g h t p e r 
d a y a t 1 7 ° C ) . T w o B e k s o - i n c u b a t o r s w e r e u s e d , e a c h 
e q u i p p e d w i t h t h r e e A c e c L F - 1 5 W P h y t o r l a m p s a l 
a b o u t 3 0 c m o f t h e c u l t u r e g l a s s , i n w h i c h t h e l a r ­
v a e w e r e r e a r e d t o g e t h e r o n T e t r a m i n - f o o d . D u r i n g 
t h e f i r s t m o n t h , t h e i n c u b a t o r s w e r e i n t e r c h a n g e d 
e v e r y w e e k , a f t e r t h e a d a p t a t i o n o f t h e l i g h t p r o ­
g r a m , o f c o u r s e . 

3 . Results 

3 . 1 . L e n g h t f r e q u e n c y a n a l y s t s 

L e n g t h f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n s o f t h e T. debilis-
l a r v a e in t h e M i r w a r t p o n d s a r e f i g u r e d in P l a t e s I 
t o in. T h e a b c i s s a is s u b d i v i d e d i n l e n g t h c l a s s e s o f 
0 . 2 5 m m . T h e i n s t a r s t a g e s II t o I V a r e i n d i c a t e d 
i n t h e s e h i s t o g r a m s b y a d i f f e r e n t s y m b o l f o r e a c h 
s t a g e ; p r e p u p a t i n g l a r v a e , r e c o g n i z a b l e b y t h e s w o l ­
l e n t h o r a x a n d t h e p i g m e n t a t i o n o f t h e a d u h e y e s , 
a r e a l s o i n d i c a t e d . 

S i n c e T. debilis is a d y n a m i c s p e c i e s w i t h r a p i d 
c h a n g e s in t h e p o p u l a t i o n s t r u c t u r e , i t s h f e h i s t o r y 
is m o s t e a s i l y d e s c r i b e d o n t h e r e s u l t s f r o m p o n d I V 
d u r i n g t h e 1 9 7 7 - s e a s o n , as l a r v a l d e n s i t i e s w e r e v e r y 
h i g h , c o h o r t s w e l l s e p a r a t e d a n d b e c a u s e s a m p l i n g 
f r e q u e n c y p r o v e d t o b e a m p l e . T h e s t a t e m e n t s g i v e n 
b e l o w w e r e c o r r o b o r a t e d b y c o m p a r i n g a l l d a t a 
f r o m b o t h p o n d s o v e r t h e t w o y e a r s . 

First emergence period in late April - early May 

T. debilis o v e r w i n t e r s in a n o t a b l y n a r r o w 
c o h o r t : i n J a n u a r y - F e b r u a r y , o n l y 3 r d i n s t a r l a r ­
v a e w e r e p r e s e n t ; b o d y l e n g t h v a r i e d b e t w e e n 2 . 2 5 
a n d 3 , 5 m m o n l y , w i t h a d i s t i n c t p e a k a t a b o u t 
3 m m . 

F r o m e a r l y M a r c h o n w a r d s , t h e l a r v a e m o u l t e d 
t o t h e 4 t h i n s t a r , a t a b o d y l e n g t h o f a b o u t 3 . 2 5 m m . 
A n i m p o r t a n t i n c r e a s e in l e n g t h o f t h e 3 r d i n s t a r s 
w a s a l r e a d y o b s e r v e d in l a t e w i n t e r , e . g . f r o m a 

m e a n l e n g h t o f 2 . 7 9 m m o n 2 5 . 1 . 7 8 t o a m e a n l e n g h t 
o f 3 . 1 7 m m o n 6 . 3 . 7 8 in p o n d I V . 

M a r c h - A p r i l is a p e r i o d o f i n t e n s e g r o w t h a n d 
d e v e l o p m e n t - T o w a r d s m i d - A p r i l , t h e g r e a t m a j o ­
r i t y o f t h e p o p u l a t i o n h a d r e a c h e d t h e 4 t h i n s t a r 
s t a g e , b u t p r e p u p a t i o n c o u l d h a r d l y b e 
d e m o n s t r a t e d . 

It s h o u l d b e n o t e d t h a t s o m e d i f f e r e n c e s b e t w e e n 
t h e p o p t i l a t i o n s t r u c t u r e s o f e a r l y A p r i l o v e r t h e t w o 
y e a r s w e r e a p p a r e n t . I n p o n d I V , o n 1 1 . 4 . 1 9 7 8 , t h e 
d i s t r i b u t i o n w a s n o r m a l a n d b r o a d , w i t h a m e a n 
l e n g t h o f o n l y 3 . 7 9 m m . I n t h e s a m e p o n d , b u t o n 
1 2 . 4 . 1 9 7 7 , t h e d i s t r i b u t i o n w a s s k e w e d t o t h e l e f t , 
w i t h a m e a n l e n g t h o f 4 . 7 1 m m . 

T h e e m e r g e n c e o f t h e o v e r w i n t e r i n g c o h o r t o c c u r s 
in m i d s p r i n g . M o r e t h a n h a l f o f t h e c o h o r t h a d 
a l r e a d y e m e r g e d b y l a t e A p r i l i n e a c h c a s e , d e s p i t e 
t h e d i f f e r e n c e s in p o p u l a t i o n s t r u c t u r e in t h e f irs t 
ha l f o f A p r i l . T h e v e r y last e m e r g e n c e s o f t h i s s p r i n g 
e m e r g e n c e p e r i o d o c c u r e d i n m i d - M a y . 

Second emergence period in July 

I n t h e s e c o n d h a l f o f M a y , w i t h a n a m a z i n g r e g u ­
l a r i t y , t h e f i rs t 2 n d i n s t a r l a r v a e o f a s e c o n d c o h o r t 
w e r e f o u n d in t h e b e n t h o s . O n l y in p o n d 111-1977 
w a s t h e o n s e t o f t h e s e c o n d c o h o r t r e t a r d e d till e a r l y 
J u n e , b u t t h i s p a r t i c u l a r c o h o r t a p p e a r e d u n s u c c e s s ­
ful a n d s h o u l d , t h e r e f o r e , b e c o n s i d e r e d less 
r e p r e s e n t a t i v e . 

T h e r e c r u i t m e n t o f l a r v a e f o r t h e s e c o n d c o h o r t 
is l i m i t e d in t i m e , a s d e m o n s t r a t e d in p o n d I V - 1 9 7 7 
w h e r e t h i s r e c r u i t m e n t s t o p p e d in t h e s e c o n d h a l f 
o f J u n e . L a r v a l g r o w t h in t h e s e c o n d c o h o r t a p p e a ­
r e d t o b e c o n t i n u o u s a n d t h e e m e r g e n c e o c c u r r e d 
b e t w e e n t h e e n d o f J u n e a n d e a r l y A u g u s t . 

Third emergence period in August 

F r o m e a r l y J u l y o n w a r d s , w i t h p a r t o f t h e l a r v a e 
of t h e s e c o n d c o h o r t sti l l in full d e v e l o p m e n t , off­
s p r i n g o f m o r e a d v a n c e d m e m b e r s o f t h i s s e c o n d 
c o h o r t w e r e a l r e a d y o b s e r v e d in t h e s e d i m e n t a n d 
c o n s t i t u t e d a t h i r d c o h o r t . 

A t h i g h t e m p e r a t u r e s , d e v e l o p m e n t s e e m s t o b e 
v e r y f a s t . I n t h e c o u r s e o f t i m e , s e c o n d a n d t h i r d 
c o h o r t s b e g a n t o o v e r l a p , a s t h e f a s t e s t l a r v a e o f t h e 
t h i r d c o h o r t c a u g h t u p w i t h t h e s l o w e s t o n e s o f t h e 
s e c o n d c o h o r t . H o w e v e r , t h i s o v e r l a p a p p e a r e d l i m i ­
t e d a n d t h e t w o c o h o r t s w e r e sti l l r e c o g n i z a b l e , e v e n 
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d u r i n g t h e i r e m e r g e n c e p e r i o d s , a s c o u l d b e d e m o n s ­
t r a t e d in p o n d I V - 1 9 7 7 : i n e a r l y A u g u s t , t h e e m e r ­
g e n c e a c t i v i t y w a s r a t h e r l o w , a s o n l y t h e l a s t i m a ­
g i n e s o f t h e s e c o n d c o h o r t t o g e t h e r w i t h t h e f i rs t 
o n e s o f t h e t h i r d c o h o r t e m e r g e d . 

F r o m e a r l y A u g u s t o n w a r d s , i . e . w h e n t h e s e c o n d 
c o h o r t h a d a l r e a d y f u l l y e m e r g e d , t h e l e n g t h f r e ­
q u e n c y d i s t r i b u t i o n o f t h e l a r v a e b e c a m e b i m o d a l 
a n d e v e n d i s c o n t i n u o u s : t h e t h i r d c o h o r t g r a d u a l l y 
s p l i t t e d a w a y f r o m a f o u r t h c o h o r t . A t t h e e n d o f 
A u g u s t , t h e t h i r d c o h o r t , n o w e x c l u s i v e l y c o n s i s t i n g 
o f 4 t h i n s t a r s , w a s c o m p l e t e l y s e p a r a t e d f r o m t h i s 
f o u r t h c o h o r t , c o n s i s t i n g o f 2 n d a n d a f ew 3 r d i n s -
t a r s . T h e l a r v a e o f t h e t h i r d c o h o r t m a t u r e d w i t h o u t 
a n y i n t e r r u p t i o n , p u p a t e d a n d b y e a r l y S e p t e m b e r 
t h e t h i r d e m e r g e n c e p e r i o d w a s a l r e a d y o v e r . T h e 
l a r v a e o f t h e f o u r t h c o h o r t , o n t h e o t h e r h a n d , 
a p p e a r e d r e t a i n e d i n t h e 2 n d a n d 3 r d i n s t a r s t a g e . 

Overwintering in the 3rd instar stage 

D u r i n g l a t e s u m m e r a n d a u t u m n o f t h e t w o y e a r 
p e r i o d s , t h e d y n a m i c s o f t h e f o u r t h c o h o r t d e m o n s ­
t r a t e d a n e x t r e m e s i m i l a r i t y in b o t h p o n d s . A t t h e 
e n d o f A u g u s t , t h e f o u r t h c o h o r t a l w a y s c o n s i s t e d 
o f a l a r g e p e a k o f 2 n d a n d a v e r y s m a l l m i n o r i t y 
o f 3 r d i n s t a r s . D u r i n g e a r l y a u t u m n , t h e 2 n d i n s -
t a r s m o u h e d s l o w l y t o t h e 3 r d i n s t a r s t a g e a n d , b y 
m i d - O c t o b e r , t h e p r o p o r t i o n o f t h e 2 n d t o t h e 3 r d 
i n s t a r l a r v a e w a s r e v e r s e d , c o m p a r e d t o l a t e A u g u s t . 
F u r t h e r m o r e , 4 t h i n s t a r s w e r e n e v e r o b s e r v e d i n 
a u t u m n . U n f o r t u n a t e l y , t h e p o n d s w e r e d r a i n e d 
f r o m m i d - O c t o b e r t i l l m i d - D e c e m b e r , b u t a n u m ­
b e r o f p u d d l e s w e r e s t i l l p r e s e n t , a n d t h e s e d i m e n t 
r e m a i n e d w e t b y s e e p a g e . N e v e r t h e l e s s , t h e l a r v a e 
a p p e a r e d r e a l l y b l o c k e d in t h e 3 r d i n s t a r s t a g e d u r i n g 
a u t u m n a n d w i n t e r , i n d e p e n d e n t l y o f t h i s d r a i n a g e : 
(1) A l r e a d y b e f o r e t h i s d r a i n a g e , i n m i d - O c t o b e r , 
s o m e 3 r d i n s t a r l a r v a e r e a c h e d l e n g t h s a t w h i c h 4 t h 
i n s t a r s m a y b e e x p e c t e d ( 2 ) . I n l a t e a u t u m n a n d w i n ­
t e r t h e m e a n l e n g t h o f t h e l a r v a e h a d e v e n i n c r e a ­
s e d , b u t t h e f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n b e c a m e e v e n n a r ­
r o w e r , t h e 3 . 2 5 m m l e n g t h c l a s s w a s s n o t p a s s e d a n d 
n o t a s i n g l e l a r v a w a s p r e m o u l t i n g ( r e c o g n i z a b l e b y 
t h e e y e s p o t s , s h i f t e d t o t h e b a c k o f t h e h e a d c a p ­
s u l e ) ( 3 ) . I n e a r l y s p r i n g , a n i n c r e a s e i n l e n g t h o f 
t h e 3 r d i n s t a r s w a s o b s e r v e d j u s t b e f o r e m o u l t i n g , 
t h e 3 . 2 5 m m l imi t w a s p a s s e d a n d t h e f r e q u e n c y d i s ­
t r i b u t i o n b e c a m e b r o a d e r a g a i n . 

3 . 2 . P h o t o p e r i o d e x p e r i m e n i 

T h i s e x p e r i m e n t s t a r t e d o n 1 6 . 1 0 . 1 9 8 9 ; t h e resul ts 
a r e r e p r e s e n d e d in t h e f i g u r e 1. D u r i n g t h i s e x p e r i ­
m e n t , i m p o r t a n t d i f f e r e n c e s in t h e d e v e l o p m e n t o f 
t h e l a r v a e b e t w e e n t h e t w o l i g h t p r o g r a m s b e c a m e 
a p p a r e n t . 

L e s s t h a n t h r e e w e e k s a f t e r t h e o n s e t o f t h i s e x p e ­
r i m e n t a l l s p e c i m e n s o f t h e l o n g - d a y p r o g r a m e m e r ­
g e d in a f e w d a y s ' t i m e : 9 s p e c i m e n s e m e r g e d b e t ­
w e e n 1.11 a n d 3 . 1 1 . 1 9 8 0 , a n d t h e 3 r e m a i n i n g s p e ­
c i m e n s w e r e in t h e p u p a l s t a g e o n 3 . 1 1 . 1 9 8 0 . 

C o m p a r e d t o t h e l o n g - d a y p r o g r a m , t h e l a r v a e in 
t h e s h o r t - d a y p r o g r a m w e r e s i g n i f i c a n t l y r e t a r d e d 
in t h e i r d e v e l o p m e n t . T h e y a p p e a r e d b l o c k e d in t h e 
3 r d i n s t a r s t a g e , a t l e a s t d u r i n g t h e f i rs t m o n t h . 
H o w e v e r , t h e y w e r e s t i l l a c t i v e a n d had t h e i r g u t fil­
l e d w i t h d e t r i t u s . A r e g u l a r i n c r e a s e o f t h e m e a n 
b o d y l e n g t h w a s a l s o n o t i c e d : 2 . 5 7 m m o n 
1 4 . 1 0 . 1 9 8 0 , 2 . 9 2 m m o n 3 . 1 1 . 1 9 8 0 , 3 . 0 9 m m o n 
1 0 . 1 1 . 1 9 8 0 a n d 3 . 2 2 m m o n 2 0 . 1 1 . 1 9 8 0 . A t t h i s l a s t 
d a t e , a m a t u r e 3 r d i n s t a r l a r v a o f 3 . 4 4 m m w a s r e c o ­
g n i z e d b y t h e s h i f t e d e y e s p o t s . M o r e o v e r , f r o m 2 0 t h 
N o v e m b e r o n w a r d s , t h e t h i r d i n s t a r s w e r e b o l d w i t h 
a s w o l l e n t h o r a x , s i m i l a r t o p r e p u p a t i n g 4 t h i n s t a r s . 

T h e f irst e m e r g e n c e i n t h e s h o r t - d a y p r o g r a m w a s 
n o t i c e d o n 8 . 1 2 . 1 9 8 0 ; it w a s t h e 3 r d i n s t a r w i t h shi f ­
t e d e y e s p o r t s a t 2 0 . 1 1 . 1 9 8 0 . T h e m o u l t i n g o f t h e 
o t h e r s h o r t - d a y l a r v a e w a s d i s c o n t i n u o u s , b u t o n c e 
in t h e 4 t h i n s t a r t h e i r d e v e l o p m e n t a p p e a r e d f a s t a n d 
c o n t i n u o u s : w h e n e v e r 4 t h i n s t a r s w e r e o b s e r v e d , 
t h e i r e m e r g e n c e f o l l o w e d w i t h i n a few w e e k s . T h e 
l a s t e m e r g e n c e in t h e s h o r t - d a y p r o g r a m w a s o b s e r ­
v e d o n 6 . 3 . 1 9 8 1 . T h e e m e r g e n c e p e r i o d in t h e s h o r t -
d a y p r o g r a m l a s t e d t h r e e ful l m o n t h s ! 

I n c o n c l u s i o n , o v e r w i n t e r i n g l a r v a e were r e t a i n e d 
f o r a l o n g e r t i m e in t h e t h i r d i n s t a r s t a g e in t h e s h o r t 
d a y - p r o g r a m t h a n in t h e l o n g - d a y o n e . F u r t h e r m o r e , 
t h e r e s u m p t i o n o f d e v e l o p m e n t is c h a r a c t e r i z e d b y 
a l a r g e i n d i v i d u a l v a r i a t i o n in t h e s h o r t - d a y 
p r o g r a m . 

3 . 3 . I m a g i n a i d i s c a n a l y s i s 

P l a t e I V i l l u s t r a t e s t h e r e s u l t s o f t h e i m a g i n a i d i s c 
a n a l y s i s o n t h e o v e r w i n t e r i n g l a r v a e at M i r w a r t , 
d u r i n g s p r i n g 1977 a n d 1 9 7 8 . M o u l t i n g t o t h e 4 t h 
i n s t a r s t a r t e d in e a r l y M a r c h , a t w a t e r t e m p e r a t u ­
r e s o f a b o u t 6 ° C . A t f i r s t g l a n c e , t h e d e v e l o p m e n t 
o f t h e 4 t h i n s t a r s a p p e a r e d t o b e c o n t i n u o u s u p t o 
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F i g . 1. Tanyiarsus debilis : r e s u l t s o f t h e p h o t o p e r i o d e x p e r i m e n t o n d i a p a u s i n g l a r v a e . S h o r t d a y p r o g r a m o n t h e lef t , l o n g d a y p r o ­
g r a m o n t h e r i g h t . B l a n c o = 3 r d i n s t a r s , a s t e r i s k = m a t u r e 3 r d i n s t a r , 4 = 4 t h i n s t a r , p = p u p a . 

t h e p o i n t o f e m e r g e n c e . H o w e v e r , t h e r e a r e s t r o n g 
a r g u m e n t s in f a v o u r o f a d e v e l o p m e n t a l s t o p in t h e 
f o r w a r d l a r v a e i n e a r l y A p r i l , j u s t b e f o r e t h e p r e -
p u p a l s t a g e , i . a . b e f o r e t h e l i m i t b e t w e e n t h e s u b s -
t a g e s I V 7 a n d I V 8 : (1 ) T h e r e is a n a c c u m u l a t i o n 
o f i n s t a r s in t h e s u b s t a g e s I V 5 - I V 7 in p o n d I I I o n 
1 1 . 4 . 1 9 7 8 . T h i s is i n d i c a t e d b y a f r e q u e n c y d i s t r i ­
b u t i o n w h i c h is m a r k e d l y s k e w e d t o t h e lef t o n t h a t 
d a t e . I f d e v e l o p m e n t w a s c o n t i n u o u s , s o m e p r e p u -
p a e w o u l d b e e x p e c t e d in e a r l y A p r i l , w h i l e t h e f r e ­
q u e n c y d i s t r i b u t i o n s h o u l d b e f a r l e ss s k e w e d . (2) 
N o t a s i n g l e l a r v a h a s p a s s e d t h e I V 7 b - I V 8 a l i m i t 
in e a r l y A p r i l i n t h e b o t h p o n d s a n d i n t h e t w o y e a r s 
s t u d i e d . (3 ) I n s p i t e o f a s l o w e r d e v e l o p m e n t in p o n d 
I V c o m p a r e d t o p o n d I I I ( b o t h e a r l y A p r i l 1 9 7 8 ) , 
t h e e m e r g e n c e s i n b o t h p o n d s w e r e s i t u a t e d in l a t e 
A p r i l - e a r l y M a y . T h e d e v e l o p m e n t a r r e a r a g e in 
p o n d I V a p p e a r e d n e u t r a l i z e d b y t h e d e v e l o p m e n ­
t a l a r r e s t in p o n d I I I . 

T h i s s p r i n g d e v e l o p m e n t a r r e s t is n o t c o m p u l s o r y 
a n d d o e s o n l y o c c u r in t h e m o s t f o r w a r d l a r v a e : 
a t M i r w a r t , t h e l a r v a e w h i c h r e a c h e d t h e I V 5 s u b s -
t a g e o n l y in m i d - A p r i l , o r l a t e r , d e v e l o p e d w i t h o u t 
a n y i n t e r r u p t i o n . C o n s e q u e n t l y , o n l y a v e r y s m a l l 
m i n o r i t y o f t h e s p r i n g l a r v a e d e m o n s t r a t e d t h e 
s p r i n g d e v e l o p m e n t a r r e s t in p o n d I V - I 9 7 8 , d u e t o 
t h e d e v e l o p m e n t a l a r r e a r a g e m e n t i o n e d a b o v e . 

A t M i r w a r t , t h e d e v e l o p m e n t o f t h e l a r v a e in p r e ­
p u p a t i n g d i a p a u s e r e s t a r t e d w i t h t h e e f f e c t i v e c r o s ­
s i n g o f t h e I V 7 b - I V 8 a l i m i t in m i d - A p r i l a t w a t e r 
t e m p e r a t u r e s o f a b o u t 9°C. A f e w w e e k s l a t e r , t h e 
w h o l e w i n t e r c o h o r t h a d a l r e a d y e m e r g e d . 

4. Discussion 

T h e d a t a f r o m M i r w a r t a r e u n i q u e b e c a u s e t h e y 
a r e b a s e d o n t h e p o p u l a t i o n d y n a m i c s o f t h e l a r v a e . 
T h e l i t e r a t u r e o n t h e l i fe h i s t o r y o f T. debilis is p o o r 
a n d w a s t h u s f a r b a s e d o n a n a l y s e s o f a d u l t e m e r ­
g e n c e s o n l y . N e v e r t h e l e s s , r e l i a b l e l ife cyc l e c h a r a c ­
t e r i s t i c s o f T. debilis c o u l d b e d e d u c e d , b e c a u s e t h e 
i n v e s t i g a t i o n s a t M i r w a r t w e r e m a d e in d i f f e r e n t 
c o n d i t i o n s , i . e . i n t w o p o n d s o f d i f f e r e n t t r o p h i c 
t y p e a n d t h i s d u r i n g t w o y e a r s . M o r e o v e r , t h e c o n ­
c l u s i o n s f r o m M i r w a r t c o u l d s t i l l b e c o m p a r e d t o 
t h e l i t e r a t u r e , a s f a r a s t h e y a r e l i n k e d t o e m e r g e n c e 
d a t a . 

4.1. O v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e 

D o r m a n c y p h e n o m e n a a r e w e l l k n o w n in C h i r o -
n o m i d a e . D i a p a u s e s o f t h e o l i g o p a u s e t y p e s e n s u 
M i l l i e r ( 1 9 7 0 ) h a v e b e e n p a r t i c u l a r l y we l l d e m o n s ­
t r a t e d in t h e g e n u s Chironomus ( a . o . F i s c h e r 1 9 7 4 , 
I n e i c h e n e t a l . 1 9 7 9 , B a n g e r t e r & F i s c h e r 1 9 8 9 ) . 
S p e c i e s - s p e c i f i c s h o r t d a y l e n g t h s t e n d t o i n d u c e a 
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d i a p a u s e i n t h e 4 t h i n s t a r s t a g e . In Ch. nuditarsis, 
b u t n o t in Ch. plumosus, t h i s d i a p a u s e o n l y o c c u r s 
in s h o r t d a y c o n d i t i o n s l i n k e d t o l o w t e m p e r a t u r e s . 
B u t d i a p a u s e s h a v e a l s o b e e n d e s c r i b e d f r o m o t h e r 
g e n e r a . T h e h f e c y c l e o f t h e u n i v o l t i n e Tanytarsus 
syivaticus i s e v e n c h a r a c t e r i z e d b y t h e o c c u r e n c e o f 
t w o d i a p a u s e s i . e . a s u m m e r d i a p a u s e in t h e 3 r d i n s -
t a r s t a g e a n d a w i n t e r d i a p a u s e in t h e 4 t h i n s t a r s t a g e 
( G o d d e e r i s 1 9 9 0 ) . 

A l s o T. debilis d i s p l a y s o b v i o u s d o r m a n c y p h e ­
n o m e n a . A t M i r w a r t , t h i s s p e c i e s a l w a y s o v e r w i n ­
t e r e d in a n a m a z i n g l y n a r r o w c o h o r t , c o n s i s t i n g 
e x c l u s i v e l y o f 3 r d i n s t a r s . T h e g e n e r a t i o n o f t h i s 
c o h o r t a l r e a d y s t a r t e d i n l a t e s u m m e r , w h e n t h e 
y o u n g e r i n s t a r s b e c a m e s e p a r a t e d f r o m t h e 4 t h i n s -
t a r s b y g r o w t h r e t a r d a t i o n . I n A u g u s t , t w o g r o w t h 
r a t e s a r e i n d e e d i n v o l v e d u n d e r t h e s a m e e n v i r o n ­
m e n t a l c o n d i t i o n s , i . e . f a s t g r o w t h in t h e 4 t h i n s t a r 
a n d s l o w g r o w t h in t h e y o u n g e r s t a g e s w i t h a n a b s o ­
l u t e a r r e s t in t h e 3 r d i n s t a r . T h e s e d o r m a n c y p h e ­
n o m e n a in t h e y o u n g e r i n s t a r s m a y b e c o n s i d e r e d 
a s a n o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e , b e c a u s e t h e y a r e 
c l e a r l y l i m i t e d t o s p e c i f i c d e v e l o p m e n t a l s t a g e s a n d 
l i n k e d t o w i n t e r . T h e t e r m « o v e r w i n t e r i n g » d i a ­
p a u s e is p r e f e r e d t o « w i n t e r » d i a p a u s e s i n c e t h i s 
d i a p a u s e is n o t r e s t r i c t e d t o w i n t e r , b u t a l s o c o v e r s 
l a t e s u m m e r a n d a u t u m n . 

T h e v e r y r i g i d p o p u l a t i o n s t r u c t u r e a t t h e o n s e t 
o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e is a n i n d i c a t i o n o f t h e 
e x i s t e n c e o f a v e r y c o n s t a n t k e y f a c t o r i n t h e d i a ­
p a u s e i n d u c t i o n o f T. debilis, a n d p h o t o p e r i o d i c i t y 
is t h e o n l y o n e k n o w n . A t t h e e n d o f A u g u s t in t h e 
M i r w a r t p o n d s , t h e r e w a s a l w a y s a p e a k o f d i a p a u ­
s i n g 2 n d i n s t a r s ( a n d a f ew 3 r d i n s t a r s ) , s e p a r a t e d 
f r o m a s m a l l g r o u p o f 4 t h i n s t a r s , w h i c h c o n t i n u e d 
t o d e v e l o p . C o m p a r e d t o J u n e , w h e n n o d i a p a u s e 
w a s o b s e r v e d a t M i r w a r t , t h e d a y l e n g t h is n o t o n l y 
s h o r t e r in A u g u s t , b u t is a l s o s h o r t e n i n g . 

B u t e x c e p t i o n a l l y h i g h t e m p e r a t u r e s i n l a t e s u m ­
m e r m a y p o s t p o n e t h e o n s e t o f t h e o v e r w i n t e r i n g 
d i a p a u s e . V e r y l a t e e m e r g e n c e s o f T. debilis w e r e 
o b s e r v e d a t t h e e n d o f S e p t e m b e r 1959 i n t h e l i t t o ­
r a l o f L a k e E r k e n ( S a n d b e r g 1 9 6 9 ) . T h i s is a b o u t 
t h r e e w e e k s l a t e r t h a n a t M i r w a r t , w h e r e t h e l a t e s t 
e m e r g e n c e s a r e l i m i t e d t o e a r l y S e p t e m b e r b y t h e 
o n s e t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e d u r i n g A u g u s t . 
B u t t h e m e a n w a t e r t e m p e r a t u r e in A u g u s t w a s 2 r C 
i n L a k e E r k e n , i . e . a b o u t 5 ° C h i g h e r t h a n i n t h e 
M i r w a r t p o n d s . 

T h e f a c t o r s a c t u a l l y r u l i n g t h e re lease o f t h e o v e r ­
w i n t e r i n g d i a p a u s e a l s o r e m a i n o b s c u r e i n o u r f i e ld 
d a t a . A t M i r w a r t , t h e d i a p a u s e c o n d i t i o n w a s a l w a y s 
lef t a r o u n d e a r l y M a r c h ( r a t h e r s h o r t d a y l e n g t h ) a t 
a b o u t S ^ C . H o w e v e r , d i r e c t c o m p a r i s o n o f t h e s e 
e n v i r o n m e n t a l f a c t o r s a t t h e o n s e t a n d a t t h e e n d 
o f t h e d i a p a u s e s h o u l d b e d i s s u a d e d , b e c a u s e t h e 
m e t a b o l i c c o n d i t i o n o f t h e l a r v a e p r o b a b l y c h a n g e s 
d u r i n g w i n t e r . F u t h e r m o r e , t h e t r e n d o f c h a n g i n g 
d a y l e n g t h , i . e . s h o r t e n i n g o r p r o l o n g i n g , is o p p o ­
s i t e d u r i n g s p r i n g a n d a u t u m n . T h e i n f l u e n c e o f t h e 
p h o t o p e r i o d m a y b e c o m e l e s s i m p o r t a n t d u r i n g t h e 
c o u r s e o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e . I n f i e l d c o n ­
d i t i o n s , r e a c h i n g a n d c r o s s i n g a c e r t a i n t e m p e r a t u r e 
l i m i t i n s p r i n g c o u l d b e t h e e f f e c t i v e t r i g g e r t o r e l e a ­
s i n g t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e i n 7". debilis. 

In t h e p h o t o p e r i o d e x p e r i m e n t ( 3 . 2 . ) , 3 r d i n s t a r 
l a r v a e o f O c t o b e r , i . e . d i a p a u s i n g l a r v a e , w e r e s u b ­
m i t t e d t o s h o r t d a y s a n d t o l o n g d a y s , b u t a t 1 7 ° C . 
T h i s e x p e r i m e n t c e r t a i n l y d o e s n o t e x p l a i n t h e i n d u c ­
t i o n a n d r e l e a s e o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e o f T. 
debilis in f ie ld c o n d i t i o n s . N e v e r t h e l e s s , it c o n f i r m s 
t h e e x p e c t e d i n f l u e n c e o f t h e p h o t o p e r i o d o n t h i s 
d i a p a u s e s h o r t d a y l e n g t h s a r e d i a p a u s e m a i n t a i n i n g . 

H o w e v e r , t h e d e v e l o p m e n t a l a r r e s t in s h o r t d a y 
c o n d i t i o n s is n o t a b s o l u t e a t I 7 ° C : m o u l t i n g o f t h e 
l a r v a e t o t h e 4 t h i n s t a r is o n l y d e l a y e d a n d s p r e a d 
o v e r a m u c h l o n g e r p e r i o d c o m p a r e d to t h e l o n g d a y 
p r o g r a m . O n c e t h e l a r v a e r e a c h t h e 4 th i n s t a r s t a g e , 
d e v e l o p m e n t is f a s t a n d c o n t i n u o u s , e v e n in t h e 
s h o r t d a y p r o g r a m . Chironomus plumosus d i s p l a y s 
a s i m i l a r p a t t e r n i n t h e r e l e a s e o f i t s o l i g o p a u s e in 
t h e 4 t h i n s t a r ( I n e i c h e n et a l . 1979) . O t h e r a r g u m e n t s 
a l s o c o n f i r m t h e o l i g o p a u s e t y p e o f the o v e r w i n t e ­
r i n g d i a p a u s e in T. debilis. I n t h e s h o r t d a y p r o g r a m , 
t h e d i a p a u s i n g l a r v a e w e r e s t i l l a c t i v e , f e d a n d 
b e c a m e b o l d f o r 3 r d i n s t a r s . M o r e o v e r , w h e n t h e 
d i a p a u s e m a i n t a i n i n g f a c t o r w a s s w i t c h e d t o l o n g 
d a y s , t h e l a r v a e i m m e d i a t e l y r e s t a r t e d t h e i r 
d e v e l o p m e n t . 

N e v e r t h e l e s s , t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e o f T. 
debilis is f a r f r o m e l u c i d a t e d . T h e a c t u a l r e l a t i o n ­
s h i p b e t w e e n d i a p a u s e i n d u c i n g d a y l e n g t h a n d t e m ­
p e r a t u r e is n o t k n o w n . A l s o t h e r e l a t i v e i m p o r t a n c e 
o f t h e s e t w o f a c t o r s d u r i n g t h e d i a p a u s e c o u r s e , w i t h 
c h a n g i n g d a y l e n g h t a n d c h a n g i n g m e t a b o l i c c o n d i ­
t i o n o f t h e l a r v a e r e m a i n s o b s c u r e . T h e d e v e l o p m e n ­
t a l s t a g e , s e n s i t i v e f o r t h e d i a p a u s e i n d u c i n g f a c t o r ( s ) 
m a y b e d i f f e r e n t f r o m t h e a c t u a l l y d i a p a u s i n g i n s t a r 
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Stage. O t h e r f a c t o r s t h a n p h o t o p e r i o d a n d t e m p e ­
r a t u r e m a y i n f l u e n c e t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e , 
t o o . H o w e v e r , r e l y i n g o n a n a n a l y s i s o f t h e M i r w a r t 
d a t a , f o o d q u a l i t y a n d / o r q u a n t i t y c a n n o t be c o n ­
s i d e r e d a d i a p a u s e r e g u l a t i n g f a c t o r in T. debilis. 
( 1 ) T h e c o n s t a n t p o p u l a t i o n s t r u c t u r e a t t h e e n d o f 
A u g u s t , d e s c r i b e d a b o v e , d o e s n o t i n d i c a t e t h e 
i n f l u e n c e o f a f l u c t u a t i n g f a c t o r s u c h a s f o o d . (2 ) 
I n s p i t e o f t h e d i f f e r e n t t r o p h i c t y p e s o f t h e t w o M i r ­
w a r t p o n d s , b o t h p o p u l a t i o n s e x h i b i t e d a n i d e n t i ­
c a l d e v e l o p m e n t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e . (3 ) 
A t t h e e n d o f A u g u s t , t h e 4 t h i n s t a r l a r v a e g r e w 
w i t h o u t a n y i n t e r r u p t i o n o r i n d i c a t i o n o f f o o d s h o r ­
t a g e , w h i l e t h e y o u n g e r i n s t a r s e n t e r e d i n t o d i a ­
p a u s e . S u c h a s h a r p d i f f e r e n c e b e t w e e n t h e l a r v a l 
s t a g e s c a n h a r d l y be a t t r i b u t e d t o t h e f o o d f a c t o r . 
( 4 ) W h e n T. debilis e n t e r e d d i a p a u s e , o t h e r 
Tanytarsus-sfxcies, s u c h a s T. holochlorus, s t i l l 
d e v e l o p e d a c o m p l e t e g e n e r a t i o n ( G o d d e e r i s , i n 
p r e p . ) ( 5 ) . T h e d i a p a u s i n g 3 r d i n s t a r s s h o w e d n o 
t r a c e o f f o o d s h o r t a g e . A l r e a d y in a u t u m n , s e v e r a l 
d i a p a u s i n g l a r v a e b e c a m e l a r g e r t h a n t h e s i z e o f 
m a t u r e , b u t n o n d i a p a u s i n g l a r v a e in s u m m e r . 

4 . 2 . P r e p u p a t i n g d i a p a u s e 

T h e d e v e l o p m e n t o f t h e s p r i n g l a r v a e , o n c e t h e y 
le f t t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e , d o e s n o l a p p e a r t o 
b e c o n t i n u o u s , a t l e a s t w i t h r e g a r d t o t h e f o r w a r d 
l a r v a e . T h e i m a g i n a i d i s c a n a l y s i s o f t h e s p r i n g l a r ­
v a e a t M i r w a r t ( s e e 3 . 3 . ) a r g u e s f o r a s h o r t d i a p a u s e 
i n e a r l y A p r i l , b u t t h i s t i m e l i m i t e d t o t h e s u b s t a g e s 
I V 5 - 1 V 7 , w i t h a n a b s o l u t e t h r e s h o l d a t t h e I V 7 b -
I V 8 a l i m i t . A s t h i s d i a p a u s e o c c u r s j u s t b e f o r e t h e 
p u p a t i n g s u b s t a g e s 1 V 8 - I V 9 ( = p r e p u p a e ) , t h e n a m e 
o f p r e p u p a t i n g d i a p a u s e is s u g g e s t e d . It is w o r t h 
m e n t i o n i n g t h a t t h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e o f T. 
debilis o c c u r s in e x a c t l y t h e s a m e s u b s t a g e s a s t h o s e 
o f t h e w i n t e r d i a p a u s e o f T. sylvaticus. 

It is v e r y d i f f i c u h t o e l u c i d a t e t h e c a u s a l f a c t o r s 
o f p r e p u p a t i n g d i a p a u s e o f T. debilis, b e c a u s e a t 
M i r w a r t it a l w a y s o c c u r r e d a t t h e s a m e t i m e ( e a r l y 
A p r i l = s a m e d a y l e n g t h ) a n d a t a b o u t t h e s a m e t e m ­
p e r a t u r e s ( c i r c . 9 ° C ) . A c l e a r s e p a r a t i o n o f t h e 
i n f l u e n c e s o f p h o t o p e r i o d a n d t e m p e r a t u r e r e s p e c ­
t i v e l y in s u c h c i r c u m s t a n c e s a s t h e s e is t h e r e f o r e n e x t 
t o i m p o s s i b l e . H o w e v e r , t h e t e m p e r a t u r e is s u p p o ­
s e d t o b e m o r e i m p o r t a n t t h a n t h e p h o t o p e r i o d , 
b e c a u s e n o d e v e l o p m e n t a l i n t e r r u p t i o n in t h e 4 t h 
i n s t a r s t a g e h a s b e e n n o t i c e d in t h e s h o r t - d a y 

p r o g r a m a t I 7 . 5 ° C . A t h r e s h o l d t e m p e r a t u r e o f 9 ° C 
is d e d u d e d f r o m t h e f i e ld d a t a a t M i r w a r t : a b o v e 
t h i s t h r e s h o l d t e m p e r a t u r e n o p r e p u p a t i n g d i a p a u s e 
s h o u l d o c c u r in T. debilis. T h e c o n s e q u e n t e m e r ­
g e n c e a t a b o u t I 2 ° C b y a s l o w t e m p e r a t u r e i n c r e a s e 
i n s p r i n g is c o n f i r m e d b y t h e M i r w a r t e m e r g e n c e a t 
t h e v e r y a n d o f A p r i l a n d t h e D u n m o r e e m e r g e n c e 
i n m i d - M a y ( M o r g a n & W a d d e l l 1966 a & b ) . 

4 . 3 . S y n c h r o n i z a t i o n 

T h e l i fe c y c l e o f T. debilis is c h a r a c t e r i z e d b y 
e m e r g e n c e p e r i o d s , w h i c h a r e l i m i t e d in t i m e . E s p e ­
c ia l ly t h e s p r i n g e m e r g e n c e is q u i t e d i s t i n c t a n d c o m ­
p l e t e l y s e p a r a t e d f r o m t h e s u m m e r e m e r g e n c e s . A t 
M i r w a r t , t h e s p r i n g e m e r g e n c e o f a w h o l e p o p u l a ­
t i o n d o e s n o t l a s t m o r e t h a n f o u r w e e k s , i . e . it is 
l i m i t e d t o m i d - s p r i n g . L o c a l l y , i . e . u n d e r o n e t r a p , 
t h e e m e r g e n c e a p p e a r s t o b e e v e n m o r e s y n c h r o n i ­
z e d , a s w a s d e m o n s t r a t e d in t h e M a s s i f d e N é o u -
v i e l l e , w h e r e n e a r l y 100 % o f t h e i n d i v i d u a l s e m e r ­
g e d w i t h i n a f e w d a y s ( L a v i l l e 1 9 7 1 ) . A n a t t e m p t is 
m a d e t o e l u c i d a t e t h e c a u s a l f a c t o r s o f t h i s y e a r l y 
s y n c h r o n i z a t i o n in t h i s p a r a g r a p h . 

4 . 3 . 1 . Threshold and optimal emergence temperatures 
I n t h e l i t e r a t u r e , t h r e s h o l d o r o p t i m a l t e m p e r a ­

t u r e s a r e s u g g e s t e d a s k e y f a c t o r in s y n c h r o n i z i n g 
t h e e m e r g e n c e . T h e e m e r g e n c e o f t h e o v e r w i n t e r i n g 
c o h o r t is s u p p o s e d t o o c c u r o n l y w h e n t h i s s p e c i e s -
s p e c i f i c t e m p e r a t u r e is r e a c h e d i n s p r i n g . 

A t M i r w a r t , a l l s p r i n g e m e r g e n c e o f T. debilis 
o c c u r r e d a t a b o u t \2°C in l a t e A p r i l a n d e a r l y M a y . 
A t h r e s h o l d t e m p e r a t u r e o f a b o u t 1 1 ° C i s m e n t i o ­
n e d f o r T. debilis in L o c h D u n m o r e ( S c o t l a n d ) 
( M o r g a n & W a d d e l l 1961 a & b ) . T. debilis is v e r y 
c o m m o n in t h e M a s s i f o f N é o u v i e l l e ( H i g h P y r e ­
n e e s ) a n d is t h e r e s u p p o s e d t o e m e r g e a t o p t i m a l 
t e m p e r a t u r e s b e t w e e n 1 2 . 5 ° C a n d I 5 ° C w h e n d a t a 
f r o m al l t h e l a k e s a r e c o n s i d e r e d t o g e t h e r . T h e e m e r ­
g e n c e p e a k s o c c u r r e d in e a r l y s u m m e r ( L a v i l l e 1971) . 
I n t h e L a c d e P o r t B ie lh ( 1 9 7 0 ) t h e e m e r g e n c e p e a k 
fell j u s t b e f o r e m i d - A u g u s t , b u t t h e t h a w w a s se t ­
t i n g in m a r k e d l y l a t e r t h a t y e a r , i . e . in t h e f i rs t h a l f 
o f J u l y ( L a v i l l e & G i a n i 1 9 7 4 ) . 

H o w e v e r , i n o u r o p i n i o n , s e v e r a l N é o u v i e l l e d a t a 
(cf. L a v i l l e 1 9 7 1 ) d o n o t c o r r o b o r a t e t h e o p t i m a l 
e m e r g e n c e t e m p e r a t u r e s in T. debilis. T h e r a n g e o f 
o p t i m a l e m e r g e n c e t e m p e r a t u r e s , f r o m 12 .5 t o 1 5 ° C , 
is in f a c t v e r y w i d e . A l s o , in s o m e c a s e s w a t e r 
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t e m p e r a t u r e h a d a l r e a d y r e a c h e d t h e o p t i m a l t e m ­

p e r a t u r e , b e f o r e t h e e m e r g e n c e o f T. debilis s t a r ­

t e d . I n t h e G o u r g N è r e I n f é r i e u r - 1 9 6 6 , w a t e r t e m ­

p e r a t u r e h a d a l r e a d y r e a c h e d I S ^ C in t h e f i r s t h a l f 

o f J u l y , b u t t h e e m e r g e n c e o f T. debilis o n l y s t a r ­

t e d a b o u t t w o w e e k s l a t e r , w i t h a p e a k a t 1 3 ° C . I n 

t h e L a k e d ' A n g l a d e , T. debilis s t a r d e d t o e m e r g e 

a t I S ^ C in 1 9 6 5 , b u t a t 1 7 ° C in 1 9 6 7 . I t a p p e a r s t h a t 

t h e p o p u l a t i o n s w e r e n o t a l w a y s r e a d y t o e m e r g e 

w h e n t h e s o - c a l l e d o p t i m a l e m e r g e n c e w a s r e a c h e d . 

T h e r e f o r e , t h e s y n c h r o n i z a t i o n o f t h e e m e r g e n c e c a n 

h a r d l y b e a t t r i b u t e d t o a t h r e s h o l d o r o p t i m a l e m e r ­

g e n c e t e m p e r a t u r e . 

F u t h e r m o r e , t h e s u m m e r e m e r g e n c e s o f T. debi­

lis a t M i r w a r t a r e n o t a t a l l h a m p e r e d b y h i g h t e m ­

p e r a t u r e s , e . g . 2 0 ° C b o t t o m w a t e r t e m p e r a t u r e . T h i s 

is a l s o a n a r g u m e n t a g a i n s t t h e e x i s t e n c e o f a n a r ­

r o w t e m p e r a t u r e r a n g e f o r o p t i m a l e m e r g e n c e . 

4 . 3 . 2 . Synchronization and diapause 

A t M i r w a r t , n o o p t i m a l n o r t h r e s h o l d e m e r g e n c e 

t e m p e r a t u r e s h a v e b e e n o b s e r v e d in T. debilis, b u t 

t h e r e a r e a n u m b e r o f a r g u m e n t s i n f a v o u r o f t h e 

e x i s t e n c e o f a p r e p u p a t i n g d i a p a u s e in s p r i n g , a s 

l o n g a s w a t e r t e m p e r a t u r e s d o n o t e x c e e d 9 ° C ( see 

4 . 2 . ) . W h e n t h i s t e m p e r a t u r e t h r e s h o l d is c r o s s e d i n 

s p r i n g , t h e m o s t a d v a n c e d l a r v a e h a v e s t i l l t o p a s s 

t h e p r e p u p a l a n d p u p a l s t a g e s . T h e r e f o r e , t h e i r 

e m e r g e n c e m a y o n l y b e e x p e c t e d a f e w w e e k s l a t e r , 

a t t e m p e r a t u r e s h i g h e r t h a n 9 ° C . C o n s e q u e n t l y , t h e 

l i n k a g e o f t h e s p r i n g e m e r g e n c e t o t e m p e r a t u r e 

a p p e a r s t o b e i n d i r e c t a n d n o t v e r y s t r i c t . 

H o w e v e r , s i n c e t h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e is f a c u l ­

t a t i v e , i t c a n n o t b e t h e m a i n s y n c h r o n i z i n g f a c t o r 

a t M i r w a r t . In s o m e y e a r s , t h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e 

c o u l d n o t b e d e t e c t e d , a s t h e l a r v a e w e r e n o t y e t ( o r 

h a r d l y ) p r e p u p a t i n g w h e n t h e 9 ° C t h r e s h o l d w a s 

r e a c h e d ( e . g . p o n d I V - I 9 7 8 ) , b u t e v e n t h e n t h e e m e r ­

g e n c e r e m a i n e d w e l l s y n c h r o n i z e d . I n t h e l o n g - d a y 

p r o g r a m a t I 7 ° C , t h e e m e r g e n c e w a s e x t r e m e l y w e l l 

s y n c h r o n i z e d , b u t a l s o t h e s e l a r v a e d i d n o t p a s s 

t h r o u g h a p r e p u p a t i n g d i a p a u s e . 

N e v e r t h e l e s s , a t l e a s t a c e r t a i n s y n c h r o n i z i n g 

e f f e c t o n t h e s p r i n g e m e r g e n c e o f T. debilis h a s t o 

b e a t t r i b u t e d t o t h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e . A r e t a r ­

d a t i o n o f t h e d e v e l o p m e n t o f t h e f a s t e s t l a r v a e , a n d 

c o n s e q u e n t l y o f t h e i r e m e r g e n c e , i n d e e d l i m i t s t h e 

e m e r g e n c e p e r i o d o f t h e w h o l e p o p u l a t i o n . I n t h e 

c a s e o f M i r w a r t p o n d I I I - 1 9 7 8 , fo r e x a m p l e , t h e p r e ­

p u p a t i n g d i a p a u s e s h o r t e n e d t h e s p r i n g e m e r g e n c e 

p e r i o d b y a b o u t 2 w e e k s . T h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e 

c o u l d i n d e e d a l s o h a v e a d e s y n c h r o n i z i n g e f f e c t in 

T. debilis, b u t t h e n o n l y w h e n w a t e r t e m p e r a t u r e s 

f l u c t u a t e f o r a l o n g t i m e a r o u n d 9 ° C , w h i c h is t h e 

p r e s u m e d d i a p a u s e t h r e s h o l d . 

T h e s y n c h r o n i z i n g e f fec t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a ­

p a u s e a p p e a r s m o r e i m p o r t a n t , w h e n c o m p a r e d t o 

t h e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e . A c o n s e q u e n c e o f t h e 

o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e in T. debilis is i n d e e d a d r a s ­

t ic r e s e t t l e m e n t o f t h e p o p u l a t i o n s t r u c t u r e e v e r y 

y e a r . A t M i r w a r t , a n a r r o w c o h o r t o f o v e r w i n t e r i n g 

l a r v a e is f o r m e d f r o m A u g u s t o n w a r d s , a n d a l l l a r ­

v a e a r e s y n c h r o n i z e d i n t o t h e t h i r d i n s t a r s t a g e . T h i s 

s y n c h r o n i z a t i o n is o f c o u r s e r e f l e c t e d i n t h e s u b s e ­

q u e n t e m e r g e n c e p e r i o d i n s p r i n g , s i nce t h e l a r v a e 

wi l l p a s s t h e 4 t h i n s t a r s t a g e in a p p r o x i m a t e l y t h e 

s a m e t i m e . 

H o w e v e r , t h e r e l e a s e o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a ­

p a u s e o f a c o m p l e t e c o h o r t s t i l l l a s t e d o n e a n d a h a l f 

m o n t h s o r m o r e a t M i r w a r t . N e v e r t h e l e s s , t h i s is n o t 

in c o n t r a d i c t i o n w i t h t h e o b s e r v e d s p r i n g e m e r g e n c e 

w h i c h l a s t e d o n l y o n e m o n t h . T h e r e a r e i n d e e d 

i m p o r t a n t d i f f e r e n c e s b e t w e e n t h e d e v e l o p m e n t a l 

c o n d i t i o n s o f t h e l a r v a e a t t h e o n s e t of t h e d i a p a u s e 

r e l e a s e ( 6 ° C = s l o w d e v e l o p m e n t ) , a n d a t t h e e n d 

o f t h e d i a p a u s e r e l e a s e ( 1 0 - 1 2 ° C = fas t d e v e l o p ­

m e n t ) . T h e d i f f e r e n t d e v e l o p m e n t a l c o n d i t i o n s , 

c o m b i n e d w i t h a p r e p u p a t i n g d i a p a u s e i n t h e f o r ­

w a r d l a r v a e , c a u s e d i f f e r e n c e s in t h e d u r a t i o n o f t h e 

4 t h i n s t a r s t a g e i n s p r i n g . L a r v a e l e a v i n g t h e d i a ­

p a u s e in M a r c h wi l l g r o w o n a v e r a g e s l o w e r t h a n 

t h o s e w h i c h l e a v e t h e d i a p a u s e i n A p r i l . T h e e m e r ­

g e n c e p e r i o d wi l l c o n s e q u e n t l y b e s h o r t e r t h a n t h e 

d i a p a u s e r e l e a s i n g p e r i o d . 

T h e s y n c h r o n i z a t i o n o f t h e s p r i n g e m e r g e n c e is 

o n l y p a r t i a l l y r e f l e c t e d in t h e l a t e r e m e r g e n c e 

p e r i o d s , d u e t o t h e i n d i v i d u a l v a r i a t i o n o f l a r v a l 

g r o w t h a n d d e v e l o p m e n t . A t M i r w a r t , t h e s e c o n d 

e m e r g e n c e p e r i o d w a s a b o u t t w i c e a s long a s t h e first 

o n e a n d a l r e a d y o v e r l a p p e d t h e t h i r d . H o w e v e r , t h e 

t h i r d e m e r g e n c e p e r i o d w a s s h o r t e r a g a i n , a s i t w a s 

i n t e r r u p t e d b y t h e o n s e t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a ­

p a u s e in A u g u s t . 

4 . 4 . L e n g h t g r o w t h 

T e m p e r a t u r e i s a w e l l k n o w n e n v i r o n m e n t a l f a c ­

t o r w h i c h g r e a t l y i n f l u e n c e g r o w t h r a t e i n i n v e r t e ­

b r a t e s in g e n e r a l , a n d i n c h i r o n o m i d s in p a r t i c u l a r . 

A t M i r w a r t , t h e m e a n g r o w t h r a t e o f T. debilis i n 
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r e l a t i o n t o t e m p e r a t u r e c o u l d b e d e t e r m i n e d u n d e r 

f i e l d c o n d i t i o n s , i . e . f r o m t h e d i s p l a c e m e n t o f t h e 

c o h o r t s i n t i m e in t h e l e n g t h f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n s . 

H o w e v e r , it m u s t b e s t r e s s e d a g a i n t h a t t h i s m e t h o d 

s h o u l d b e a p p l i e d w i t h g r e a t c a r e in p e r i o d s o f n a t a ­

l i t y , e m e r g e n c e a n d d e v e l o p m e n t a l a r r e s t ( G o d d e e ­

r i s 1 9 8 9 ) . 

G r o w t h r a t e s a t d i f f e r e n t t e m p e r a t u r e s a r e p r e ­

s e n t e d i n t a b l e I a n d i n f i g u r e 2 f o r n o n - d i a p a u s i n g 

l a r v a e , a n d a g r o w t h r a t e e q u a t i o n A L / A t ( i n 

m m / d a y ) = - 0 . 0 2 1 5 + 0 . 0 0 7 6 9 T w a s d e t e r m i n e d . 

D u r i n g t h e o n s e t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e 

i n S e p t e m b e r - O c t o b e r , i n d e p e n d e n t o f t h e t e m p e ­

r a t u r e , a g r o w t h r a t e A L / A I = 0 , 0 1 8 ram/day w a s 

d e d u c e d f r o m t h e f o r t n i g h t l y d i s p l a c e m e n t o f 

0 . 2 5 m m o f t h e e x t r e m i t y o f t h e a u t u m n c o h o r t . 

4 . 5 . P h e n o l o g y 

4 . 5 . 1 . Spring and summer emergence 

B o t h f r o m t h e M i r w a r t d a t a a n d f r o m t h e l i t e r a ­

t u r e d e a l i n g w i t h i t s e m e r g e n c e , T. debilis m a y b e 

c o n s i d e r e d a s a s p r i n g a n d s u m m e r s p e c i e s . H o w e ­

v e r , o n e m u s t a p p l y g r e a t c a u t i o n w h e n r e f e r r i n g t o 

e c o l o g i c a l d a t a f r o m t h e l i t e r a t u r e . T. debilis ( s y n . 

T. samboni) b e l o n g s t o t h e verralli-groap a n d h a s 

o f t e n b e e n c o n f u s e d w i t h o t h e r s p e c i e s . R e i s s & F i t t ­

k a u ( 1 9 7 1 ) h a v e d i s c a r d e d t h e d a t a o f H u m p h r i e s 

( 1 9 3 8 ) a n d T h i e n e m a n n ( 1 9 4 8 ) , b o t h s u b T. sam­
boni, a s m i s i d e n t i f i c a t i o n s . T o a v o i d s u c h e r r o n e o u s 

i d e n t i f i c a t i o n s i n f u t u r e , a r e f i n e d d i a g n o s e o f t h i s 

s p e c i e s w a s g i v e n b y G o d d e e r i s ( 1 9 8 4 ) . F u r t h e r m o r e , 

a n e w s p e c i e s o f t h e verralli-group w a s f o u n d i n 

W e s t - F l a n d e r s ( B e l g i u m ) ( G o d d e e r i s , i n p r e p . ) . 

A d u l t s o f T. debilis h a v e b e e n c a p t u r e d f r o m m i d -

s p r i n g t i l l l a t e s u m m e r o r e a r l y a u t u m n in E u r o p e 

( A r m i t a g e 1 9 7 0 , B i r k e t t 1 9 7 6 , B r u n d i n 1 9 4 7 , 1 9 4 9 , 

M o r g a n & W a d e l l I 9 6 I a & b , R e i s s & F i t t k a u 1 9 7 1 , 

S a n d b e r g 1 9 6 9 , T h i e n e m a n n 1 9 5 0 , s u b T. 
glabrescens). 

T h e f a c t t h a t i n t h e l i t e r a t u r e , t h e e m e r g e n c e s o f 

T. debilis a r e o n l y o b s e r v e d f r o m m i d - s p r i n g 

o n w a r d s , a n d n o t e a r l i e r , is i n c o m p l e t e c o n c o r d a n c e 

w i t h t h e l a r v a l d a t a f r o m M i r w a r t . I n s p r i n g , a f t e r 

r e l e a s i n g t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e a t a b o u t 5 ° C , 

t h e l a r v a e h a v e sti l l t o p a s s t h e 4 t h i n s t a r s t a g e b e f o r e 

p u p a t i o n a n d e m e r g e n c e . T h e d u r a t i o n o f t h i s s p r i n g 

d e v e l o p m e n t d e p e n d s o n t h e g r o w t h r a t e in r e l a t i o n 

t o t e m p e r a t u r e r e g i m e , b u t in n a t u r a l c o n d i t i o n s . 

e m e r g e n c e m a y o n l y b e e x p e c t e d s e v e r a l w e e k s a f t e r 

s p r i n g o n s e t . I n t h e N é o u v i e l l e l a k e s , T. debilis o n l y 

e m e r g e d d u r i n g s u m m e r ( L a v i l l e 1 9 7 1 , L a v i l l e & 

G i a n i 1 9 7 4 ) : t h e s p r i n g p e r i o d ( f r o m l a t e M a y o r 

J u n e ) a p p e a r s t o o s h o r t f o r t h e w i n t e r l a r v a e t o 

f i n i s h t h e f o u r t h i n s t a r s t a g e b e f o r e s u m m e r . 

T h e e m e r g e n c e a l w a y s s t o p s f r o m l a t e s u m m e r o r 

e a r l y a u t u m n o n w a r d s . A c c o r d i n g t o t h e M i r w a r t 

d a t a , l a t e r e m e r g e n c e s a p p e a r i m p o s s i b l e b e c a u s e o f 

t h e o n s e t o f a n o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e i n A u g u s t . 

4 . 5 . 2 . Voltinism 

T h e e m e r g e n c e o f T. debilis i s a l w a y s l i n k e d t o 

s p r i n g a n d / o r s u m m e r , b u t s i g n i f i c a n t d i f f e r e n c e s 

i n t h e n u m b e r o f e m e r g e n c e p e r i o d s a r e o b s e r v e d . 

A t M i r w a r t , T. debilis w a s a l w a y s t r i v o l t i n e . 
h o w e v e r , a l t h o u g h t h i s t h i r d e m e r g e n c e p e r i o d w a s 
i m p o r t a n t , it is o u r o p i n i o n t h a t it o n l y c o n s i s t e d 
o f a p a r t i a l g e n e r a t i o n , t h e o t h e r p a r t o f t h a t g e n e ­
r a t i o n f o r m i n g a f o u r t h , o v e r w i n t e r i n g c o h o r t . T h e 
f o l l o w i n g a r g u m e n t s s u p p o r t t h i s v i e w : ( I ) T h e 
e m e r g e n c e p e r i o d o f t h e t h i r d c o h o r t ( e a r l y A u g u s t -
e a r l y S e p t e m b e r ) w a s s h o r t e r t h a n t h e e m e r g e n c e 
p e r i o d o f t h e s e c o n d c o h o r t ( l a t e J u n e - e a r l y A u g u s t ) . 
I f t h e t h i r d c o h o r t c o r r e s p o n d s t o a full g e n e r a t i o n , 
t h e n i ts e m e r g e n c e s h o u l d b e l o n g e r t h a n t h e s e c o n d , 
d u e t o t h e v a r i a t i o n in g r o w t h a n d d e v e l o p m e n t o f 
t h e l a r v a e . (2 ) It is u n l i k e l y t h a t t h e p e a k o f t h e 2 n d 
i n s t a r l a r v a e i n t h e b e g i n n i n g o f A u g u s t ( = t h e o n s e t 
o f t h e f o u r t h c o h o r t ) , w a s a l r e a d y f o r m e d b y off­
s p r i n g o f t h e t h i r d c o h o r t , s i n c e t h e t h i r d c o h o r t o n l y 
h a d s t a r t e d i t s e m e r g e n c e a t a b o u t t h a t t i m e . T h e ­
r e f o r e , t h e s e l a r v a e m u s t b e d e s c e n d a n t s o f t h e 
s e c o n d c o h o r t , w h i c h w a s sti l l e m e r g i n g i n l a t e J u l y , 
a n d c o n s e q u e n t l y b e l o n g t o t h e s a m e g e n e r a t i o n a s 
t h o s e o f t h e t h i r d c o h o r t . (3) T h e s a m e p a t t e r n is 
o b s e r v e d in a l l l e n g t h f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n s a t t h e 
e n d o f A u g u s t , i . e . a s m a l l a n d wel l s e p a r a t e d g r o u p 
o f 4 t h i n s t a r s b e l o n g i n g t o t h e t h i r d c o h o r t a n d a 
l o n g p e a k o f 2 n d i n s t a r s ( a n d a f e w 3 r d i n s t a r s ) o f 
t h e f o u r t h c o h o r t . T h e s e p a r a t i o n o f t h e t h i r d a n d 
f o u r t h c o h o r t l a r v a e a p p a r e n t l y o c c u r r e d a t a w e l l -
d e f i n e d p e r i o d , n o t d e p e n d i n g o n w h e t h e r o r n o t 
t h e s e l a r v a e b e l o n g t o t h e s a m e g e n e r a t i o n . 

C o n s e q u e n t l y , t h e f o u r t h c o h o r t is a m i x e d g e n e ­

r a t i o n , c o n s i s t i n g o f t h e r e t a r d e d o f f s p r i n g o f t h e 

s e c o n d c o h o r t a n d t h e w h o l e o f f s p r i n g o f t h e t h i r d 

c o h o r t . S o m e i n d i v i d u a l s o f t h i s f o u r t h c o h o r t w i l l 

p a s s e i g h t m o n t h s a s l a r v a b e f o r e p u p a t i o n in t h e 

f i r s t e m e r g e n c e p e r i o d o f t h e f o l l o w i n g y e a r ! 
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T a b l e I . Tanyiarsus debilis : m e a n l e n g t h s ( x ) a n d m o d e s i n l e n g t h f r e q u e n c y d i s t r i b u t i o n s a t M i r w a r t 

u s e d f o r t h e c a l c u l a t i o n o f g r o w t h in r e l a t i o n t o t e m p e r a t u r e . 

p o n d d a l e s s i z e s i n t e r v a l g r o w t h r a t e m e a n t e m p . p o n d 

( m m ) ( d a y s ) ( m m / d a y ) C O 

I I I 1 9 - 5 / 1 5 - 6 -76 1 . 2 5 ( e ) / 3 . 2 5 ( e ) 27 0 . 0 7 4 1 5 . 2 6 

IV 1 9 - 5 / 1 5 - 6 -76 1.0 ( e ) / 3 .25 ( e ) 27 0 . 0 8 3 1 6 . 0 2 

I I I 1 0 - 2 / 1 5 - 3 - 7 7 2 . 8 8 ( i ï ) / 3 . 8 7 ( ^ 33 0 . 0 3 0 6 . 1 5 

I V 1 0 - 2 / 1 5 - 3 - 7 7 2 . 7 8 ( j i ) / 3 . 3 2 ( ! i ) 33 0 . 0 1 6 6 . 1 3 

I V 15 -3/29 -3-77 3 . 3 2 ( S ) / 4 . 0 0 ( S ) 14 0 . 0 4 9 6 . 6 0 

I I I 1 5 - 3 / 1 2 - 4 - 7 7 3 . 8 7 ( i ) / 5 . 1 2 ( x ) 2 8 0 . 0 4 5 7 . 3 7 

I V 2 9 - 3 / 1 2 - 4 - 7 7 4.00(;i)/4.63(>i) 14 0 . 0 4 5 7 . 2 5 

I V 2 5 - 5 / 0 7 - 6 - 7 7 1 . 2 5 ( e ) / 2 . 7 5 ( e ) 13 0 . 1 1 5 1 5 . 8 0 

I I I 0 7 - 6 / 2 1 - 6 - 7 7 1.5 ( t ) / 3 . 0 (e) 14 0 . 1 0 7 1 4 . 4 0 

I V 0 7 - 6 / 2 1 - 6 - 77 1 . 5 1 ( r a ) / 2 . 7 1 ( m ) 14 0 . 0 8 6 1 5 . 3 5 

I V 2 1 - 6 / 0 5 - 7 - 7 7 2 . 7 1 ( m ) / 4 . 3 2 ( m ) 14 0 . 1 1 5 1 8 . 4 0 

111 1 8 - 7 / 0 1 - 8 - 7 7 1 . 2 3 ( r a ) / 2 . 9 6 ( m ) 14 0 . 1 2 4 1 6 . 6 5 

I I I 0 1 - 8 / 1 6 - 8 - 7 7 2 . 9 6 ( m ) / 4 . 5 ( m ) 15 0 . 1 0 3 1 6 . 0 0 

I V 0 1 - 8 / 1 6 - 8 - 77 2 . 6 5 ( m ) / 3 . 7 4 ( m ) 15 0 . 0 7 3 1 6 . 9 0 

I I I 2 5 - 1 / 0 6 - 3 - 7 8 2 .93 ( ja /3 .07( i5 4 0 0 . 0 0 4 4 . 4 5 

I V 2 5 - 1 / 0 6 - 3 - 7 8 2 .79( i3 /3 .17( ! i ) 4 0 0 . 0 1 0 4 . 2 0 

I I I 0 6 - 3 / 2 3 - 3 - 7 8 3 .07( j<) /3 .73( i i ) 17 0 . 0 3 9 5 . 8 0 

I V 0 6 - 3 / 2 3 - 3 - 7 8 3 .17 ( ) i ) / 3 . 39 ( j i ) 17 0 . 0 1 3 6 . 0 5 

I I I 2 3 - 3 / 1 1 - 4 - 7 8 3 . 7 3 ( x ) / 4 . 7 1 ( S ) 19 0 . 0 5 2 7.15 

I I I 2 3 - 3 / 1 1 - 4 - 7 8 3 . 3 9 ( x ) / 3 . 7 9 ( » 19 0 . 0 2 1 7 .48 

(mm/day) 

F i g . 2 . Tanyiarsus debilis : l e n g t h g r o w t h ( m m / d a y ) i n r e l a t i o n t o t e m p e r a t u r e (°C). 
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T h e s e c o n d c o h o r t , o n t h e o t h e r h a n d , is a g e n u i n e 
g e n e r a t i o n , a s it c o m p r i s e s a l l t h e i n d i v i d u a l s b o r n 
d u r i n g t h e s a m e r e p r o d u c t i v e p e r i o d . 

M o r g a n & W a d d e l l ( 1 9 6 1 a & b ) c o n s i d e r T. debi­
lis a s b i v o l t i n e in L o c h D u n m o r e ( S c o t l a n d ) . H o w e ­
v e r , n o d e t a i l s a b o u t t h e s e c o n d e m e r g e n c e p e r i o d 
w e r e g i g e n a n d p e r h a p s a t h i r d , b u t p a r t i a l , e m e r ­
g e n c e w a s o v e r l o o k e d . 

I n t h e M a s s i f d e N é o u v i e l l e ( H i g h P y r e n e e s ) T. 
debilis is a u n i v o l t i n e s u m m e r s p e c i e s , b u t s p r i n g 
s t a r t s l a t e t h e r e a n d w a t e r t e m p e r a t u r e n e v e r r i s e s 
a b o v e 1 7 ° C ( L a v i l l e 1 9 7 1 ) . I n s o m e p o p u l a t i o n s , a 
f e w a d u l t s w e r e o b s e r v e d in m i d - A u g u s t , i s o l a t e d 
f r o m t h e e m e r g e n c e p e a k o f J u l y ; t h e s e a d u l t s m a y 
b e l o n g t o a p a r t i a l s e c o n d e m e r g e n c e p e r i o d . 

I n f a v o u r a b l e y e a r s , w i t h h i g h A u g u s t t e m p e r a ­
t u r e s , t h e e m e r g e n c e s t o p of T. debilis a p p e a r s p o s t ­

p o n e d u n t i l l l a t e S e p t e m b e r (cf . S a n d b e r g 1 9 6 9 ) . 
H i g h A u g u s t t e m p e r a t u r e s a t M i r w a r t s h o u l d p o s t ­
p o n e t h e o n s e t o f t h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e a n d 
a l l o w a c o m p l e t e t h i r d e m e r g e n c e p e r i o d , a n d e v e n 
t h e b e g i n n i n g o f a f o u r t h o n e . 
T. debilis is p o t e n t i a l l y a m u l t i v o l t i n e s p e c i e s , d e s ­
p i t e t h e f ac t t h a t i t s e m e r g e n c e is H m i t e d f r o m m i d -
s p r i n g t i l l e a r l y a u t u m n . T h e t e m p e r a t u r e r e g i m e o f 
t h e h a b i t a t d e t e r m i n e s m a i n l y t h e n u m b e r o f e m e r ­
g e n c e p e r i o d s . T h e f o o d f a c t o r a p p e a r s o f s e c o n ­
d a r y i m p o r t a n c e , a s T. debilis w a s a l w a y s t r i v o l t i n e 
a t M i r w a r t , d e s p i t e d i f f e r e n t t r o p h i c c o n d i t i o n s . 

5 . C o n c l u s i o n s 

I n t h e M i r w a r t p o n d s , t h e l i f e c y c l e o f Tanytar­
sus debilis f o l l o w s a c o n s t a n t a n n u a l p a t t e r n {fig. 
3 ) . It is a t r i v o l t i n e s p e c i e s w i t h a f i r s t e m e r g e n c e 
p e r i o d in m i d - s p r i n g a n d w i t h t w o e m e r g e n c e s in 

T i m e 

F i g . 3 . T h e a n n u a l p a t t e r n i n t h e t i fe c y c l e o f Tanytarsus debilis at Mirvian. T h e l ife c y c l e is c h a r a c t e r i z e d b y a n o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e 
i n t h e 3 r d i n s t a r s t a g e f r o m l a t e s u m m e r o n w a r d s a n d b y a f a c u l t a t i v e p r e p u p a t i n g d i a p a u s e in e a r l y s p r i n g . T h e s p e c i e s is t r i v o l t i n e 
a t M i r w a r t a n d t h e e m e r g e n c e p e r i o d s a r e l i m i t e d t o ful l s p r i n g a n d t o s u m m e r . 
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s u m m e r . T h e f i r s t e m e r g e n c e p e r i o d c o n s i s t s o f a 

m i x e d g e n e r a t i o n , t h e s e c o n d o f a g e n u i n e g e n e r a ­

t i o n , a n d t h e t h i r d o f a p a r t i a l g e n e r a t i o n . F r o m 

e a r l y A u g u s t o n w a r d s , t h e 2 n d i n s t a r s e n t e r i n a n 

o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e , b u t t h e d e v e l o p m e n t is c o m ­

p l e t e l y b l o c k e d o n l y in t h e 3 r d i n s t a r s t a g e , t o w h i c h 

t h e 2 n d i n s t a r s w i l l p r o g r e s s i v e l y m o u l t i n a u t u m n . 

T h e p h o t o p e r i o d a n d t e m p e r a t u r e a r e k e y f a c t o r s 

i n r e g u l a t i n g d i a p a u s e a n d g r o w t h r a t e in T. debi­

lis. T h e c o n s t a n t a n n u a l p h o t o p e r i o d i c i t y a n d n e a r l y 

c o n s t a n t a n n u a l t e m p e r a t u r e c y c l e d e t e r m i n e t h e l i fe 

c y c l e p a t t e r n o f T. debilis a t M i r w a r t . 

T h e o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e h a s a n i m p o r t a n t 

s y n c h r o n i z i n g e f f e c t : e a c h y e a r , t h e w h o l e p o p u l a ­

t i o n is r e s e t t l e d i n t o t h e 3 r d i n s t a r s t a g e . T h e c o n ­

s e q u e n t s y n c h r o n i z a t i o n o f t h e s p r i n g e m e r g e n c e , 

s o m e t i m e s a c c e n t u a t e d b y a f a c u l t a t i v e p r e p u p a t i n g 

d i a p a u s e in t h e f o u r t h i n s t a r i n e a r l y s p r i n g , is s t i l l 

r e f l e c t e d in t h e s u m m e r e m e r g e n c e p e r i o d s . T h e e x i s ­

t e n c e o f t h r e s h o l d o r o p t i m a l e m e r g e n c e t e m p e r a ­

t u r e s c a n n o t b e c o r r o b o r a t e d in T. debilis a n d a v a i ­

l a b i l i t y o f f o o d d o e s n o t a p p e a r t o d e t e r m i n e t h e l i fe 

c y c l e . 

T h e e x i s t i n g d a t a f r o m l i t e r a t u r e , d e a l i n g e x c l u ­

s i v e l y w i t h o b s e r v a t i o n s o n a d u l t s , a r e c o m p l e t e l y 

e x p l a i n e d b y t h e M i r w a r t d a t a . T h e r e f o r e , t h e o c c u ­

r e n c e o f a n o v e r w i n t e r i n g d i a p a u s e in t h e 3 r d i n s -

t a r f r o m l a t e s u m m e r o n w a r d s a n d a f a c u l t a t i v e p r e ­

p u p a t i n g d i a p a u s e in t h e 4 t h i n s t a r i n e a r l y s p r i n g , 

b o t h l i m i t i n g t h e e m e r g e n c e t o full s p r i n g a n d t o 

s u m m e r , a r e s u p p o s e d t o b e s p e c i e s - s p e c i f i c l ife c y c l e 

c h a r a c t e r i s t i c s o f T. debilis. G e o g r a p h i c a l v a r i a t i o n 

i n t h e r e s p o n s e t o t h e t w o k e y f a c t o r s r e g u l a t i n g 

t h e s e d i a p a u s e s a n d l a r v a l g r o w t h , i . e . p h o t o p e r i o ­

d i c i t y a n d t e m p e r a t u r e , a p p e a r s n e g l i g i b l e . A s a c o n ­

s e q u e n c e , t h e v o l t i n i s m o f T. debilis-populat'ions 

b e c o m e s p r e d i c t a b l e w h e n t h e l o c a l t e m p e r a t u r e 

r e g i m e i s k n o w n . T. debilis is p o t e n t i a l l y a m u l t i -

v o l t i n e s p e c i e s . I n t e m p e r a t e c l i m a t i c c o n d i t i o n s T. 

debilis h a s a t e n d e n c y t o b e b i - o r t r i v o l t i n e f r o m 

full s p r i n g till e a r l y a u t u m n . I n e x t r e m e c l i m a t i c c o n ­

d i t i o n s , w i t h l a t e s p r i n g s a n d c o l d s u m m e r s a s i n t h e 

H i g h P y r e n e e s , T. debilis b e c o m e s a u n i v o l t i n e s u m ­

m e r s p e c i e s . 

T h e e c o l o g i c a l s i g n i f i c a n c e o f s u c h s p e c i e s - s p e c i f i c 

l i f e c y c l e c h a r a c t e r i s t i c s h a s b e e n d e m o n s t r a t e d f o r 

t h e Tanytarsus-spQcies a t M i r w a r t ( G o d d e e r i s 1 9 8 7 ) . 

G r o w t h in T. debilis f o c u s s e s o n s p r i n g a n d s u m ­

m e r . M o r e o v e r , t h e p a r t i a l a l t e r n a t i o n o f t h e e n e r g y 

r e q u i r e m e n t s o f t h e c o h o r t s o f d i f f e r e n t Tanytarsus-

s p e c i e s c o n s t i t u t e s a n i m p o r t a n t s e g r e g a t i o n o f t h e 

s p e c i f i c n i c h e s i n t i m e . 
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