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Sngskohare - og gaupesyklusene i det boreale Nord-Amerika er et av de best kjente
eksempler pa populasjonssykluser. Sammenlignet med andre sykliske arter har denne
syklusen en relativ konstant periode pa 9-10 ar. Haretettheten varierer typisk 20-30
ganger mellom topp- og bunnar. Mye okologisk forskning har ved hjelp av forskjellige
metoder forsgkt a avdekke arsakene til sngskoharesyklusene, ogsa med imponerende
storskala felteksperimenter. Predasjon er den viktigste syklusdriveren, og i tillegg til
direkte dedelighet, kan ogsa stress fra intens jakt fra rovdyr og matmangel i
nedgangsfasen spille en rolle. Sngskoharen er en ngkkelart i det boreale gkosystemet i
Nord-Amerika og et viktig byttedyr ikke bare for gaupe, men ogsa for mange andre
predatorer som coyote, rgdrev eller hubro. Gjennom direkte og indirekte interaksjoner i
naringsnettet pavirker snoskoharen dynamikken til store deler av skosystemet.
Sngskoharen og den kanadiske gaupa er betydelig mindre enn de eurasiske hare- og
gaupeartene, og bare de nordamerikanske artene har sa klare og godt dokumenterte

populasjonssykluser.

Klassiske populasjonssykluser

Populasjonssvingningene hos sneskohare og
kanadisk gaupe i de boreale skogene i Nord-
Amerika er et av de mest kjente eksemplene pé
populasjonssykluser og sterke relasjoner mel-
lom byttedyr og rovdyr. Disse syklusene har
veert kjent av pelsjegere i flere hundre ar, og
studert av gkologer i over et drhundre. Det at
hare er jaktet pa bade for pels og mat, og at
gaupejakt var en viktig neering pa grunn av
den verdifulle pelsen, kan ha bidratt til den
prominente posisjonen disse syklusene har
hatt i pkologisk forskning. Men viktigst er det
nok at disse syklusene er tydelige og regelmes-
sige, og at de er godt dokumenterte pa grunn-
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lag av sveert lange tidsserier med fangststatis-
tikk.

Den nordamerikanske haresyklusen har en
relativt konstant syklusperiode pa 9-10 ar,
mens det er stor variasjon i amplituden (det vil
si forskjellen mellom bunnar og toppéar). Noen
ganger kan det oppsta «supertopper», hvor ha-
rene er si tallrike at det er beitespor overalt.
Andre ganger kan toppene vere si lave at de
nesten ikke blir lagt merke til av folk flest. I det
nordvestlige Canada varierte haretettheten
20-30 ganger mellom topp- og bunnér i perio-
den 1980-2012 (Krebs mfl. 2014), men syklu-
samplituder p& over 100 ganger har vert ob-
servert. Tettheten i toppar var mellom 100 og



Figur 1. Hare- og gaupedynamikken pd vdren i Kluane-omrdde i det nordvestlige Canada. Kurven for hare er basert pd
populasjonstettheter estimert fra levendefangst-data, mens gaupekurven er en tetthetsindeks basert pd antall gaupespor
pd senvinteren. Man ser den systematiske tidsforsinkelsen mellom hare og gaupe som kjennetegner relasjonen mellom et
byttedyr og en spesialisert predator (figur fra Boonstra mfl. 2016).

600 harer per km?, mens i bunnarene kan det
vaere mindre enn 10 harer per km?. Dette er
fortsatt en god del mer enn gjennomsnittet pa
fastlandet i Skandinavia (1-2 individer per
km?; Angerbjérn og Flux 1995). Haresyklusen
er asymmetrisk ved at oppgangen for toppen
ofte skjer saktere (over 3—4 ar) enn nedgangen
etterpd (over 2-3 ar). Etter nedgangen folger
flere &r med veldig lave haretall. Gaupesyklu-
sen folger haredynamikken tett, med den ty-
piske tidsforsinkelsen som kjennetegner rela-
sjonen mellom et byttedyr og en spesialisert
predator (figur 1).

Hare- og gaupesyklusene er ikke synkrone
over det enormt store boreale Nord-Amerika.
Det har vart en tendens til at svingningene
sprer seg over kontinentet som en belge som
starter fra et senter i de nordlige delene av Sas-
katchewan og Manitoba (i Canada) og utvider
seg derfra mot ost og vest. Dette har resultert i
opp til fire ars tidsforskjell mellom topparene i
forskjellige regioner. En mulig érsak til en sann
belge er vandringer av predatorer som flytter
bort fra omrader hvor haretettheten har kol-
lapset. I de sorligste delene av utbredelsen til
sngskoharen er dynamikken mindre regelmes-
sig og med lavere amplitude. En parallell til et

slikt geografisk menster ser vi i Skandinavia
béde hos smagnagere (se Soininen mfl. i denne
utgaven av Naturen) og bjorkemalere (se Vind-
stad og Jepsen i denne utgaven av Naturen).

Hare - og gaupearter med forskjellige
tilpasninger og populasjonsdynamikk
Den nordamerikanske sneskoharen (Lepus
americanus) er betydelig mindre enn den eu-
rasiske haren (Lepus timidus) som er vanlig i
Norge. Voksne sngskoharer veier bare mellom
1,2 og 1,6 kg, mens de norske harene blir 2-5
kg tunge. Som navnet tilsier, har sngskoharen
spesielt store poter (figur 2). Dette gjor det
mulig for den & lope oppa den lgse sneen som
er typisk for den boreale skogen i Nord-Ame-
rika. Ogsa den kanadiske gaupa (Lynx cana-
densis) er mindre enn var eurasiske gaupeart
Lynx lynx. Mens voksne kanadiske gauper vei-
er mellom 8 og 11 kg, blir vére gauper 18 kg el-
ler mer. Med lav vekt, lange bein og store poter
er ogsa den kanadiske gaupa godt tilpasset be-
vegelse pé los sng (figur 3).

Den eurasiske haren finnes fra Irland og
Skottland i vest og helt til Chukotka lengst gst
i Sibir. Den finnes i boreal skog, tundra og
hoyfjell (f.eks. i Alpene). Populasjonsdyna-
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Figur 2. Snoskoharen 1 vinterpels, med de karakteristiske store potene. En hunn kan fd opptil fire kull med mellom tre
og fem unger 1 hvert kull, i lopet av en sommer. Harene lever i giennomsnitt ett dr, og de fleste blir drept av rovdyr. Pd
sommeren spiser de mye urter, gress og blader fra busker, mens de pd vinteren forst og fremst spiser kvister av dvergbjork
og vierbusker som stikker opp av sngen. foto: Howard Sandlers, Shutterstock.

mikken til denne harearten er mye mer varia-
bel enn hva gjelder sneskoharen (Newey mfl.
2007). Den eurasiske haren kan ha sykliske
svingninger med en betydelig amplitude i de-
ler av utbredelsesomrédet. I Skottland har
noen populasjoner statistisk signifikante sy-
kluser med en periodelengde som i gjennom-
snitt er ca. 9 ar. Dog er sykluslengden mer va-
riabel (4 til 15 4r) og amplituden (opp til 10
ganger) vesentlig mindre enn for sneskohare-
syklusen i Nord-Amerika. Andre populasjoner
varierer mindre, og ikke systematisk. I Fen-
noskandia viser jaktstatistikk at hare kan ha
populasjonssvingninger med en syklus pa 3-4
ar, spesielt i de nordlige delene av den boreale
skogen. Denne periodelengden er den samme
som for smagnagere i dette omradet. Det er
derfor sannsynlig at harene i Norge utsettes for
den samme «alternative byttedyr-mekanis-
men» som rypepopulasjonene her har veert
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preget av (se Henden mfl. i denne utgaven av
Naturen).

Bade i Canada og i Fennoskandia er relativ
sma, herbivore (dvs. plantespisende) pattedyr
bestemmende for mye av mellomars-dyna-
mikken (dvs. forskjellen i antall og reproduk-
sjon av artene mellom ar) i det boreale gko-
systemet; i Canada er det sngskohare, mens i
Fennoskandia er det smagnagere. Hvorfor det
er forskjellige nokkelarter i de to regioner,
kan forklares av grunnleggende forskjeller i
vinterklimaet (Boonstra mfl. 2016). I Canada
er klimaet typisk kontinentalt med veldig kal-
de og terre vintre, som gir et lost og grunt
snedekke. I Fennoskandia derimot, er klima-
et mer oseanisk - altsa mildere og med mer
nedber - noe som gir et vesentlig tykkere og
fastere snodekke. Pa grunn av denne forskjel-
len bestar bakkevegetasjonen i de fennoskan-
diske skogene mest av dvergbusker som bla-



Figur 3. Kanadisk gaupe har store poter som tilpasning til @ bevege seg pd los sng. Foto: Jukka Jantunen, Shutterstock.

ber, tyttebeer og krekling. Disse plantene
taler ikke mange kuldegrader og trenger &
veere under et tykt, isolerende snedekke om
vinteren. I Canada derimot vokser det mer
heyvokste busker - krattdannende vier og
dvergbjork - som stikker ut av snedekket og
som taler den kalde lufta. Disse buskene er
vintermaten til sngskoharen i Canada, mens
dvergbuskene (sarlig blabeer) er bade god og
tilgjengelig mat for smagnagere som lever pa
bunnen av sngdekket i Fennoskandia. De for-
skjellige dominerende herbivorene gir opp-
hav til forskjellige sykluser med store ring-
virkninger i de to boreale gkosystemene; 3-4-
ars syklus basert pd smagnagere i Fennoskan-
dia, og 9-10-érs syklus basert pa snegskohare i
Canada.

En stor del av verdens boreale skoger finnes
i Russland, og bade eurasisk hare og gaupe er
vanlige der. Den store eurasiske gaupa har
béde en bredere og geografisk mer varierende
diett enn den nordamerikanske. Mens nordli-

ge, eurasiske gauper spiser mye hare, men ogsé
reinsdyr, er sma klovdyr som rédyr et stadig
viktigere byttedyr mot sor. Dermed kan ikke
dynamikken mellom hare og gaupe forventes &
veere sa tett relatert. Data pa dynamikken til
hare - og gaupepopulasjoner i Russland har
ganske variabel kvalitet. Men den informasjo-
nen som finnes, tyder pa at gaupepopulasjone-
ne fluktuerer med en faktor pad mindre enn 10
mellom arene (ofte bare med en faktor pd 2-
4), og det er ingen regelmessighet (dvs. syklus)
i svingningene i de fleste regionene. Harepo-
pulasjonen varierer generelt mye, med uregel-
messige toppar som kan ha svaert hoye tetthe-
ter. Men i noen omrader, spesielt i Jakutia i
Ost-Sibir, hvor klimaet er veldig kaldt og kon-
tinentalt og landskapet ikke s& flatt og myrl-
endt som lengre vest, viser pelsstatistikken
gaupesvingninger med en betydelig amplitude
og en syklusperiode pa omtrent 10 &r (Matyus-
hkin 2003). Ogsé harene i de Jakutiske boreale
skogene har klare 10-12-ars sykluser.
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Haresyklusen i gkologiens historie
Okologi er en relativt ny vitenskapelig disiplin,
men noen problemstillinger har veert debatter-
te i over hundre ar. En av de mest langvarige
debattene har dreid seg om «naturen er i ba-
lanse» — det vil si om populasjoner og gkosys-
tem er regulert til a veere i likevekt med miljo-
et. I 1933 skrev A. J. Nicholson i klassikeren
The balance of animal populations at «it ap-
pears to be usual at present to deny the exis-
tence of the ‘balance of nature’». Dette reflek-
terte at mange okologer mente at
dyrepopulasjoner var mest styrt av tilfeldige
faktorer som for eksempel veeret. Nicholson
var sterkt uenig i dette og hans artikkel var vik-
tig for a skifte debatten i retning av at popula-
sjoner var i en likevektstilstand, mest regulert
av interaksjoner med andre arter — som beite-
planter/byttedyr, predatorer eller parasitter. I
denne sammenheng var det interessant at
Charles Elton, en av de viktigste gkologene i
forrige drhundre, gjenoppdaget sngskoharesy-
klusen som faktisk allerede var beskrevet i fle-
re beker (Hewitt 1921 og Seton 1911). Spers-
mélet var om haresyklusen var en konsekvens
av en interaksjon mellom sneskohare og en
annen biologisk faktor. Elton trodde at denne
faktoren var sykdom, blant annet fordi Nichol-
son hadde vist med en matematisk modell at
populasjonssykluser kunne oppsta i interak-
sjonen mellom parasitt og vert. Elton bidro til
at det fra 1931 til slutten av 1940-tallet ble gjort
systematisk overvaking av harepopulasjoner
over store deler av Nord-Amerika. Dette
skjedde med hjelp av flere hundre observato-
rer — dermed et slags folkeforskningsprosjekt
lenge for dette ble et eget felt i okologi. Dess-
verre kunne man ikke p& bakgrunn av over-
vakningsdata pavise hva som drev haresving-
ningene, selv om fokus hadde gétt fra sykdom
til predasjon og mangel pa mat.

Hare- og gaupesyklusen har spilt en viktig
rolle for utviklingen av flere tilnerminger i
gkologisk forskning. Den har blitt brukt som
et eksempel for & utvikle matematiske model-
ler for interaksjoner mellom rovdyr og bytte-
dyr, og statistiske metoder for a analysere po-
pulasjonstidsserier (Stenseth mfl. 1997).
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Haresyklusen har ogsé spilt en viktig rolle i
okologi, fordi de nyere studiene drevet av
Charles Krebs viser hvor viktig, men samtidig
vanskelig, det kan vere & kombinere eksperi-
mentelle og observasjonelle studier for a lgse
en pkologisk géte.

Narmere driverne av haresyklusen
gjennom storskala eksperimenter

I 1976 startet Charles Krebs et langvarig
forskningsprogram i Kluane (regionen Yukon
i det nordvestlige Canada) for & avdekke hva
som driver sngskoharesyklusen og ringvirk-
ningene som den har pd det boreale nerings-
nettet. Pa dette tidspunktet var man ganske
enige i hvilke gkologiske prosesser som kunne
drive syklusene gjennom forsinket tetthetsav-
hengighet (se Vindstad og Jepsen i denne utga-
ven av Naturen). Krebs har alltid veert klar pa
at eksperimenter er ngdvendige for a forsta ar-
sakssammenhenger. Dette gjelder ogsid for
pkologiske fenomener som utspiller seg pa stor
skala i rom og tid - selv om dette selvfolgelig
innebeerer praktiske og ressursmessige utfor-
dringer. P& dette grunnlaget kunne man ogsé
bestemme designet pd et storskala eksperi-
ment som mangler sidestykke i boreal gkologi.
Krebs og kolleger har nylig publisert en artik-
kel hvor de oppsummerer resultatene fra disse
eksperimentene og andre studier pa hva som
driver haresyklusen (Krebs mfl. 2018). Vi ba-
serer mye av de folgende avsnittene pa denne
artikkelen.

Kluane-eksperimentet og assosierte obser-
vasjonsstudier fokuserte i starten pa fire hypo-
teser: 1) overbeiting pa vinteren forer til redu-
sert mattilgang over flere vintre etter et toppar,
fordi matplantene trenger lang tid for gjen-
vekst; 2) overbeiting forandrer kvaliteten pé
matplantene, fordi beiting forer til okt produk-
sjon av antibeitestoffer som er skadelige for
harene; 3) predasjon forer til vekst av rovdyr-
populasjoner, som dermed forer til okt preda-
sjon i rene etter toppen; 4) en kombinasjonen
av matmangel og predasjon er nedvendig for
gi populasjonssyklus.

I eksperimentet ble bade mattilgang og pre-
dasjon manipulert faktorialt pd repliserte for-



Figur 4. Gjerde rundt et av forsoksfeltene i Kluane, for d redusere predasjon. Man ser ogsd kvister fra dvergbjork og vier
som stikker opp av sngen og som utgjer vintermaten til sngskoharen. Foto: Charles Krebs.

soksfelt pa hele 1 km?. De viktigste rovdyrene
som gaupe og coyote ble stengt ute ved 4 sette
opp et elektrisk gjerde rundt en kvadratkilo-
meter av borealskog. Dette gjerdet ble holdt
ved like over en hel haresyklus, til tross for at
grizzlybjern og elg av og til skapte trobbel (fi-
gur 4). Effekten av mattilgangen pa vinteren
ble testet ved & gi harene kaninfér, ekstra til-
gang pa bark fra treer som ble felt, eller ved &
gjodsle skogen for & gke produksjonen av bei-
teplanter. I oppgangsfasen og i topparet forte
okt mattilgang til hoyere tettheter enn i kon-
trollomradene, men det stoppet ikke nedgan-
gen av populasjonen etter topparet. Dermed
var ikke matmangel - iallfall ikke alene - arsa-
ken til nedgangen (hypotese 1). Effekten av
matkvalitet og antibeitestoffer (hypotese 2) var
vanskeligere a teste, men malinger viste at kon-
sentrasjonen av fenoler faktisk ble lavere i are-
ne med heye haretettheter, noe som ikke tydet
pa at dette kunne bidra til nedgangen i bestan-
den. Kombinasjonen av gkt mattilgang fra ka-
ninfor og redusert predasjon hadde den storste
effekten pa haren. I topparet var tettheten 11
ganger hoyere som en folge av denne kombi-

nasjonsbehandlingen, enn i kontrollomrade-
ne, og overlevelsen (mélt med radiotelemetri) i
nedgangsfasen var betydelig hoyere enn for de
andre behandlingene. Redusert predasjon uten
okt mattilgang ga ogsd ekt overlevelse sam-
menlignet med kontrollfeltene. Dermed be-
kreftet eksperimentene i Kluane at predasjon
var den viktigste driveren av syklusen (hypote-
se 3), men effekten av kombinasjonen av redu-
sert predasjon og foring viste at det var en in-
teraksjon mellom predasjon og matmangel i
nedgangsfasen (hypotese 4).

Et aspekt som fremdeles ikke kunne forkla-
res var de store forskjellene i harenes repro-
duksjon i de forskjellige fasene av syklusen. To
ar for toppen var nddd avtok reproduksjonen.
Feerre hunner ble gravide; de fikk bare to kull i
lopet av sommeren istedenfor fire, og kullene
ble mindre. I gjennomsnitt tilsvarte dette en
nedgang fra maksimalt 18,9 unger per ar i star-
ten av ekningsfasen, til 6,9 i nedgangsfasen.
Dette kunne ikke forklares av matmangel. Mé-
linger av stresshormoner (kortisol) viste at ha-
rene var mer stresset i somrene med hgye ha-
retettheter og hey rovdyraktivitet, og okt
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stressniva hos medre forte til lavere reproduk-
sjon. Det som var virkelig interessant var at
stresseffekten hos medrene ble overfort til un-
gene, som ogsa hadde forhoyede nivaer av
stresshormoner. Stress fra hoy rovdyraktivitet
hadde dermed en negativ pavirkning pa hare-
nes reproduksjon over flere generasjoner,
gjennom en sakalt maternell effekt. Dette vir-
ker forsterkende pa predasjonseffekten og kan
forklare at lengden pa lavfasen i syklusen kan
vare fra 2 til 5 ar. Hittil har ingen studier tydet
pé at sykdommer eller parasitter driver haresy-
klusen, men noen observasjoner épner for
muligheten for at harer med mange parasitter
kan bli mer utsatt for predasjon.

Sngskohare som ngkkelart i det

boreale gkosystemet

Charles Krebs beskriver sneskoharesyklusen
som et pulserende hjerte i det boreale gkosys-
temet i Nord-Amerika (Krebs 2011). Harene er
et viktig byttedyr for nesten alle predatorer i
dette systemet. Den kanadiske gaupa er den
mest spesialiserte harejegeren, men ogsa hense-
hauk, ugler, coyote, redrev, jerv og ulv jakter
hare (figur 5). Til og med to ekornarter spiser
mange hareunger. Effekten av fluktuasjonene i
harepopulasjonen pa predatorpopulasjonene
varierer fra art til art, med naturligvis den stor-
ste effekten pa gaupa. Men fordi alle predatorar-
tene responderer i noen grad, har haresykluse-
ne effekter pa den samlede predatorbiomassen i

naringsnettet. Haresyklusene har ogsa betyde-
lige effekter pa vegetasjonen. Siden sneskohare
stort sett er en buskspiser, viser det seg at vier-
kratt blir seerlig sterkt pavirket nar haretettheten
er hoy. Seton (1911) beskrev sneskoharen som
en pest som kunne fjerne bark og drepe store
mengder vier.

Vil klimaendringene pavirke
sngskoharesyklusen?

Det finnes per i dag lite kunnskap om hvordan
klimaendringene kommer & pévirke snesko-
haresyklusen. Men overvakning som Krebs og
kolleger fremdeles gjennomferer i Kluane vi-
ser at gkosystemet er i endring. Siden ar 2000
har mér og reyskatt blitt mye vanligere, og
puma har kolonisert omradet. Man vet imid-
lertid ikke om dette skyldes klimaendringer el-
ler andre endringer i gkosystemet. Sommer-
temperaturen i Kluane har okt noe mot slutten
av forrige arhundre, mens vintrene viser store
mellomars-variasjoner i gjennomsnittstempe-
ratur, dog uten noen klar trend (Myers-Smith
og Hik 2018). Over de siste 20 arene har ampli-
tuden i haresyklusene blitt mindre. Det er mest
sannsynlig at den lavere amplituden skyldes
forandringene i rovdyrsamfunnet, med mer
generalistpredatorer og/eller forandringer i
jakteffektiviteten til gaupe og coyote. Kanskje
dette kan ha noe med forandrede sneforhold &
gjore? Kortere vintre eller hardere sne kan gjo-
re det lettere for rovdyr 4 ta harene.

Figur 5. Skjematisk representasjon av naringsnettet i et nord-amerikansk borealt okosystem. Snaskoharen er en nokkel-
art, og gaupe er dens viktigste predator. Alle rovdyr som spiser hare er fremhevet i oransje, men ogsd mange andre arter
kan bli pdvirket indirekte av haresyklusen (figur tegnet etter Krebs mfl. 2018).
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I fremtiden kan senere snefall pa hosten og
tidligere snesmelting pa véren bli til et pro-
blem for harene. I den hvite vinterpelsen er ha-
rene godt kamuflerte i et snodekket landskap,
men er derimot veldig godt synlige for rovdyr
pa barmark. Pelsskifte hos sngskohare har blitt
undersekt i den serlige delen av utbredelses-
omradet, i Montana (USA) over flere ar (Zim-
ova mfl. 2014). Pa varen skiftet harene til brun
pels tidligere nar sngen smeltet tidligere, mens
pa hesten var de mindre fleksible, noe som ty-
der pé at pelsskiftet pa hosten er styrt av lyset.
Nar harene allerede er hvite mens sngen kom-
mer stadig senere pa hosten, blir de ekstra ut-
satte for predasjon. Studien fra Montana viste
at overlevelsen i denne tiden kan ga ned med
hele 7 % per ekstra uke uten snodekke. En til-
svarende negativ effekt av korte vintre har blitt
vist for hare i Norge (Pedersen mfl. 2017).
Derfor, hvis lengden pa vintersesongen blir ve-
sentlig kortere i de boreale skogene, er hverken
trugefotter eller tidlig hvit pelsfarge lenger
gode tilpasninger for sneskoharene. I sa fall
kan dette fa stor betydning for om vi ogsa i
framtiden vil kunne oppleve de klassiske rov-
dyr-byttedyrsyklusene i de boreale skogene.
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