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SAMMANFATTNING

Trad och véxter har genom tiderna utvecklat olika strategier for att konkurrera om dverlevnad och
reproduktion. Att vara konkurrenskraftig ur en ekologisk aspekt medfor ofta en trade-off som gor arten
mindre konkurrenskraftig ur en annan. Denna studie har undersokt samband mellan egenskaper hos 17
tradarter vaxandes i ordrd tropisk regnskog i Sabah, Borneo. Vidare undersoktes d&ven om veddensitet
kunde anvandas som prediktion for tradens funktionella karaktarsdrag sa som tillvéaxt, mortalitet samt
invaxt. For att ytterligare fordjupa forstaelsen for dessa egenskaper och hur de samspelar med
varandra analyserades dven korrelation mellan tillvéxt, mortalitet och invéxt. Analyser har gjorts for
samtliga arter inom urvalet samt for endast familjen Dipterocarpaceae. Samtliga analyser som berérde
densiteten gav insignifikanta samband, men tydligast var kopplingen till invéxning. Fér denna studie
kunde saledes inte densiteten ge en bra prediktion for mortalitet, tillvéxt eller invaxning. Dock
patraffades signifikanta monster som stodjer att det finns en trade-off mellan tillvaxt och mortalitet. En
art, Shorea inappendiculata, noterades som outlier vilken paverkade regressionen. En negativ trend
patraffades for korrelationen mellan tillvéxt och invaxning samt mortalitet och invaxning. Vid analys
utan Shorea Inappendiculata blev trenden for invaxning och mortalitet istéllet positiv. Vid
regressionsanalys med kvadratiskt samband var denna relation dessutom signifikant.

Nyckelord: Dipterocarpaceae, invaxningskvot, livshistoriekaraktarer, mortalitet, relativ
diametertillvaxt, trade-off



SUMMARY

Through time, trees and plants have been evolving different strategies to compete for survival and
reproduction. To be competitive in one ecological aspect, species often experience a trade-off, making
them less competitive in another. This study examined the relationship between traits in 17 tree
species growing in an undisturbed tropical rainforest in Sabah, Borneo. Furthermore, the study also
examined if wood density could be used to predict functional traits of trees, such as growth, mortality
and ingrowth. Analyses were made for all species in the selection, as well as for exclusively species
from the Dipterocarpaceae family. Analyses concerning wood density all proved to have insignificant
relations, though the clearest correlation was with ingrowth. Hence, wood density was inappropriate
for prediction of mortality, growth and ingrowth in this study. However, significant relations were
found between growth and mortality, which supports the existence of a trade-off. One species in
particular, Shorea inappendiculata, was identified as an outlier which affected the regression. A
negative relation was found between growth and ingrowth as well as between mortality and ingrowth.
Although when Shorea inappendiculata was excluded from the analysis, the correlation turned
positive. When analysis was performed with quadratic regression, the relationship turned out to be
significant.

Keywords: Dipterocarpaceae, ingrowth rate, life-history traits, mortality, relative growth, trade-off
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1 INLEDNING

Regnskogarna i syddstra Asien &r bland de mest artrika i varlden, och dess ekosystemtjénster ar av stor
ekonomisk och social vikt. Trots detta hotas de tropiska regnskogarnas artdiversitet, da framst av
oansvarigt skogsbruk, évergang till annan markanvandning och brander (Brancalion et al., 2013;
Chazdon, 2008; Gibson et al. 2011; Hector et al. 2011). Det ar svart att uppskatta hur mycket regnskog
som forsvunnit eftersom resultatet varierar med hur regnskog och forstorelse definieras. Majoriteten
av den Malaysiska halvons skogar har konverterats till jordbruk. Storre delen av skogarna finns pa den
malaysiska delen av Borneo i delstaterna Sabah och Sarawak, som till storsta del bestar av
dipterokarpskog (Sabah Forestry Department 1989), en skogstyp som domineras av tradfamiljen
Dipterocarpaceae (Ashton & Kettle 2012). Dipterokarpskogarnas timmervérde ar bland de hdgsta av
tropiska tradslag. Som en foljd av detta &r mycket av forskning inriktad mot brukandet av skogen for
hdgsta ekonomisk vinning (Oldeman 1989). Trots detta omfattande brukande vet vi idag véldigt lite
om den tropiska regnskogen och dess tradarter. Denna studie syftar till att 6ka forstaelsen for de
tropiska tradarternas funktionella karaktarsdrag. Forhoppningen &r att resultaten fran denna studie kan
bidra till etablering av en vél behévd kunskapsbas.

1.1 Teori

Tillgang- och konkurrens om ljus paverkar starkt skogens dynamik och ar allmént accepterad som den
mest begransande resursen for arters formaga att havda sig i tropiska regnskogar (Whitmore & Brown
1996). For att bemdta behovet for denna resurs har vaxtarter utvecklat olika dverlevnadsstrategier.
Den grundlaggande teorin ar att det finns en trade-off mellan olika strategier, dér vissa egenskaper ger
snabb tillvaxt vid gynnsamma ljusforhallanden medan andra ger hogre skuggtalighet och darmed lagre
mortalitet (Kitajima & Bolker 2003). Vilken strategi ett trdd har kan héarledas till dess veddensitet dar
arter med lagre veddensitet forvantas investera mindre resurser i stottande vavnad och istéllet allokera
fler ndringsdmnen till den fotosyntetiserande vévnaden (King et al. 2006a). Detta leder i sin tur till
snabbare krontillvéxt vilket ytterligare 6kar mojligheterna for ljusupptag och darmed tillvéxt. Arter
med dessa egenskaper tenderar aven att ha mindre forsvarsmekanismer, hogre krav pa
tillvaxtforhallanden och vara kansliga for konkurrens, vilket aven leder till en hogre mortalitet |
motsats till detta forvantas arter med hogre densitet vaxa langsammare, vara skuggtéliga och lagga
mycket resurser pa rigiditet samt barriarer mot eventuella skadegorare. Arter med 1&g densitet har
saledes ofta aven Iag mortalitet (King et al. 2006a).

Ljustillgangen i skogar med slutna krontak ar mycket begransad och endast 0,5-5% av solstralningen
ovanfor krontaken nar ned till undervegetationen (Chazdon 1991). En Iag ljustillgang i
undervegetationen hos orérd skog leder till en stérre utbredning av skuggtaliga arter med t.ex. hog
veddensitet (Bongers et al. 2009). Skogarna i Sabah domineras av familjen Dipterocarpaceae, vilka
ocksa tacker 50 % av grundytan i studiens forsoksomrade. Majoriteten av individer inom denna
botaniska familj ar ackumulerade i stadsegréna och laglanta regnskogar. Familjen trivs bast i
valdranerade markfoérhallanden och vid altituder under 800 m.6.h. Den storsta delen av de
dipterokarparter som formar krontaket i regnskogen karaktériseras av synkroniserad massblomning
med varierande intensitet och tidsintervall. (Ashton 2002). Denna strategi tros vara ett satt att svélta ut
predatorer och pa sa satt 6ka sannolikheten for reproduktion och 6verlevnad (Visser et al. 2011).
Dipterokarpernas livshistoriekaraktarer varierar langs ett spektrum, alltifran arter med
klimaxegenskaper till arter med pionjartradsegenskaper (Ashton 2002). Aven om stérre delen av



dipterokarperna i orord regnskog antas besta av arter med klimaxkaraktar finns det stor interspecifik
variation.

1.2 Mal och Hypotes

Malet for detta arbete var att tillfora ytterligare kunskap om trads funktionella karaktéarsdrag. Tidigare
forskning pekar pa att en arts fysiologiska egenskaper, som till exempel densitet, kan ge en indikation
om de parametrar som beskriver artens livshistoriekaraktar (Westoby & Wright 2006). Hypotesen var
att de olika arterna kommer att uppvisa skillnader mellan mortalitet, invéxning och tillvéxt vid olika
veddensiteter. Arter med hogre veddensitet borde visa pa en lagre tillvéaxt, invéaxning och mortalitet
och vice versa (Adler et al. 2013; Gustafsson et al. 2016). Vi resonerade ocksa att arterna kommer att
uppvisa tydliga tecken pa trade-off bland de parametrar som beskriver artens livshistoriekaraktar dvs.
att en specialisering av en karaktér leder till att en annan blir lidande. Till exempel, tradarter som
specialiserar sig pa snabb tillvaxt och reproduktion &r ofta mindre langlivade och upplever hogre
mortalitet, medan andra tradarter &r mer langlivade och langsamvéxande men endast reproducerar sig
nagra fatal ganger i livet med en Iag tillvaxt (Adler et al. 2014).

Som underlag for studien anvandes data fran ett faltforsok i tropisk regnskog pa Borneo (1992-2011).
Under denna tid har information om bland annat tradens invaxning, diameterklass, veddensitet, och
mortalitet insamlats.

Forhoppningen var att den omfangsrika databasen ska kunna ge en god mojlighet att analysera
variationen hos tradens funktionella karaktarsdrag och studera hur tydlig trade-off som de olika
parametrarna uppvisar, dvs. hur livshistoriekaraktéarerna ar korrelerade. Darfor undersdktes samband
mellan arternas densitet, mortalitet, relativa tillvéxt och invéxning.

Majoriteten av arterna i urvalet tillhdrde den botaniska familjen Dipterocarpaceae. Eftersom att
resultatet fran hela urvalet gav en stor spridning valde vi att begransa analyserna till ett urval
bestaende endast av dipterokarper. Tidigare forskning har visat att arter fran olika familjer kan pavisa
avvikande monster vad géller funktionella egenskaper (Baraloto et al. 2010). Darfor undersokte vi
aven om det kunde finnas tydligare samband hos arter som endast tillhdr familjen Dipterocarpaceae.



2 MATERIAL OCH METODER

Studien utfordes i skogsreservatet Gunung Rara, som ar belagen i den malaysiska provinsen Sabah pa
on Borneo (4°33/N, 117°02’E). Klimatet ar vat stadsegron regnskog dar den arliga medeltemperaturen
ligger kring 27° C med en genomsnittlig nederbérd pa 2700-3400 mm per ar (WorldClim, 1950-2000).
Jordarten i bestanden ar ”Orthic Acrisoil”, en lerrik jordart som &r vanlig i humida tropiska klimat
(Cedergren et al. 1996). Reservatet ar lagt belaget pa Borneo med en altitud pa 300-610 meter Gver
havet (Lussetti et al. 2017). Totalt utformades fyra omraden varav medellutningen for respektive
omrade var 22°, 11°, 8° och 6°. Varje omrade bestod av fem gross-ytor pa 5,76 ha (240 x 240 m).
Inom varje gross-yta anlades en 100 x 100 m experimentyta dar alla trdd > 100 mm i brésthéjdsdia
meter (DBH) mattes. En av fem ytor i varje omrade lamnades obehandlad och nyttjades som
kontrollytor. Data som anvéndes i denna studie kommer uteslutande fran dessa kontrollytor. Alla trad
med en brosthojdsdiameter (diameter matt 1,3 m fran marken eller 0,3 m 6ver hogsta styltrot) dver 100
mm i DBH markerades med ID-bricka. Data insamlades fr&n 1992 och 1993, darefter samlades data in
vartannat ar for varje markerat trad, med avseende pa: tradens tillstand, botaniskt artnamn, botanisk
familj och DBH (mattes i mm), Arternas densitet har tagits fran Global Wood Density database (Zanne
2009). Dér fler &n ett varde erholls har ett medelvarde berédknats.

2.1 Urval

For att underlatta undersokningen och visualiseringen av resultatet gjordes ett urval fran den
ursprungliga databasen (Tabell 1). Kriterierna for att en art skulle rdknas med i urvalet var foljande;
tradet skall vara artbestamt, arten representeras i minst fyra av de sex diameterklasserna och/eller &r
bland de tva mest dominanta arterna i respektive diameterklass. Tva tradarter, Agathis borneensis och
Shorea platyclados togs bort fran urvalet eftersom de ansags vara underrepresenterade
kvantitetsmassigt.

2.2 Berakningar

Data for trad tillnérande urvalet behandlades med modeller for att berékna; arlig invaxning, relativ
diametertillvéxt och mortalitet. Samtliga berdkningar utfordes i Excel 2016. | berdkningarna togs det
hansyn till att arternas populationsstorlek skiljer sig fran varandra. Siffrorna redovisas darfor som ett
relativt forhallande till populationens storlek.



Tabell 1. Urval av 17 olika tradarter fran de fyra kontrollytorna som véxer i Sabah, Borneo. | tabellen nedan
redovisas arternas botaniska namn, botaniska familj, densitet (kg/m?) (The global wood density database, 2009)
samt antal individer pa forsoksytorna som noterades under datainsamling

Table 1. Sample of 17 different tree species growing in the four control plots in Sabah, Borneo. Botanical
names, botanical family, density (kg/m3) (The global wood density database, 2009) of the species, and the
number of individuals on the experimental sites noted during data collection are shown in the table below

Botaniska hamn Botaniska familjer Densitet (tusen kg/m?) Antal
Cotylelobium lanceolatum Dipterocarpaceae 0,78 91
Dipterocarpus caudiferus Dipterocarpaceae 0,60 107
Dryobalanops lanceolata Dipterocarpaceae 0,62 83
Dysoxylum alliaceum Meliaceae 0,57 101
Eusideroxylon zwageri Lauraceae 0,81 30
Ganua motleyana Sapotaceae 0,70 63
Mallotus beccarii Euphorbiaceae 0,56 71
Parashorea tomentella Dipterocarpaceae 0,53 15
Polyalthia sumatrana Annonaceae 0,52 87
Shorea argentifolia Dipterocarpaceae 0,52 11
Shorea curtisii Dipterocarpaceae 0,53 103
Shorea faguetoides Dipterocarpaceae 0,49 40
Shorea inappendiculata Dipterocarpaceae 0,79 12
Shorea johorensis Dipterocarpaceae 0,40 21
Shorea oleosa Dipterocarpaceae 0,68 45
Shorea parvifolia Dipterocarpaceae 0,40 37
Shorea pauciflora Dipterocarpaceae 0,55 17

Mortalitet

Mortaliteten berdknades som antalet doda tréd vid ett inventeringstillfalle dividerat med antalet
levande trad vid inventeringen innan. De individer som réknades som déda vid tidpunkten for
inventeringen antas ha varit en del av populationen vid foregaende inventering. Modellen tar darfor
hénsyn till populationens storlek och kan redovisas som en andel, dér mortalitet representerar
genomsnittligt antal individer som dor inom en art per ar. Notera att mortalitet inte kan berdknas for ar
1992 eftersom det &r den férsta inventeringen som genomférdes under studien. F6ljande modell
anvandes for berékning av relativ mortalitet:

10 Dij/Au-1);

i=1 M

g N

Dar, Y; ar relativ mortalitet for art j under perioden 1992-2011, D;; ar antal doda trad for art j vid
inventering i och A;; ar antal levande trad for art j vid inventering (i-1), dvs. foregaende inventering.
M representerar antal ar mellan inventeringstillfallen och N, totala antalet inventeringstillfallen, dvs.

10 stycken fran 1992-2011.



Diametertillvaxt

Brosthojdsdiameter (DBH) nedtecknades for alla trad pa forsoksytorna med DBH > 100 mm. For att
ge en rattvis bild av diametertillvaxten sa tar modellen hansyn till att individerna har olika
dimensioner. Genom att dividera uppmatt diameter vid inventering i med foregaende
inventeringstillfalle fas en kvot, dar diametertillvaxten stélls i forhallande till tradets storlek:

10 Lik/D(i—l)k

i=1 M
Nk k=1

Dér G; &r relativ diametertillvaxt (mm) per &r for art j under perioden 1992-2011, L;;, ar Lopande
tillvaxt (mm) for trdd med ID (identifikationsnummer) k vid inventering i, dvs. uppmaétt diameter vid
inventering i subtraherat med uppmétt diameter vid féregaende inventering) och Dy, ar diameter for
trad med ID k vid inventering (i-1), dvs. féregaende inventering. M, representerar antal ar mellan
inventeringstillfallen déar trdd med ID k var medrdknat och Ny, totala antalet inventeringstillfallen dar
trad med ID k var medréknat.

Invéxning

Invaxning redovisas har som en invéxningskvot per ar. Alla nya trad divideras med antalet trad som
redan existerade i populationen vid féregaende inventeringstillfalle. "Nya trad” innefattar alla nya
individer pa forsoksytorna som &r storre an eller lika med 100 mm i brosth6jd. Notera att invaxning
inte kan beraknas for ar 1992 eftersom det ar den forsta inventeringen som genomfars under studien.
Féljande formel anvéndes for berdkning av invéxning:

10 Iij/A(i—l)j

=17
N

Q; =

Dér Q; &r relativ invéxning per ar for art j under perioden 1992-2011, J;; &r antal nya trad for art j vid
inventering i och A;; ar antal levande trad for art j vid inventering (i-1), dvs. foregaende inventering.

M representerar antal ar mellan inventeringstillfallen och N, totala antalet inventeringstillfallen, dvs.
10 stycken fran 1992-2011.

2.3 Statistiska analyser

Statistiska analyser utfordes i Minitab (Version 17.3.1, &r 2016). Data analyserades med linjar och
kvadratisk regression. Denna analysmetod valdes eftersom alla variabler var kontinuerliga och pa en
intervallskaleniva. Konfidensgraden sattes till 95 % och samband med p-vérden (P) lagre &n 0,05 var
saledes signifikanta. Forklarandegraden (R-sq) anvandes for att skatta styrkan pa korrelationen mellan
variablerna. For att skatta variablernas samvariation anvandes Pearsons korrelationskoefficient (p).



3 RESULTAT

Resultatdelen bestar av tva grundlaggande delar; ”Alla arter i urvalet” och "Endast familjen
“Dipterocarpaceae”. Samma analyser utfordes i bagge delarna.

3.1 Alla arter i urvalet
Densitet som forklarande variabel

Analyserna visade att det inte fanns nagot signifikant samband mellan densitet och de testade
variablerna. Den starkaste linjara korrelationen patraffades mellan densitet och invéxning (P = 0,086;
R-sq = 18,41 %, Figur 1). Analys av forhallandet mellan densitet och tillvaxt visade pa lag
forklarandegrad, men svagast samband identifierandes hos densitet i forhallande till mortalitet. En
sammanstallning av resultatet fran de statistiska analyserna redovisas i tabell 2.

Tabell 2. Resultat fran statistisk analys av regression och korrelation mellan densitet och relativ diametertillvéxt,
densitet och mortalitet samt densitet och invaxningskvot for 17 olika tradarter i Sabah, Borneo. Konfidensgraden
som anvands &r 95 %. Signifikanta p- varden (P < 0,05) markeras med fetstilt. Férklarandegraden (R-sq %)
anvands for att skatta styrkan pa sambandet mellan variablerna

Table 2. Results from statistical analysis of regression and correlations between density and relative growth,
density and mortality and density and ingrowth rate for 17 tree species in Sabah, Borneo. Confidence level was
set to 95 %. Significant p-values (P<0,05) are marked in bold. Coefficient of determination (R-sq %) was used to
predict the degree of correlation between variables

Samband Korrelation P-vérde Forklarandegrad (R-sq %)

Densitet vs. Relativ Diameterillvaxt 0,363 0,153 13,15 %
Densitet vs. Mortalitet 0,203 0,434 4,13 %
Densitet vs. Invéxningskvot - 0,420 0,086 18,41 %

Figur 1. Scatterplot med

Densitet vs. Invaxtkvot regressionslinje av sambanden
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Tillvéaxt, invaxning och mortalitet

Resultatet fran den linjara regressionen (Tabell 3) visade signifikant association mellan tillvaxt och
mortalitet (Figur 2) dér trenden var positiv (R-sq =51,2; P =0,001). Arten Shorea Inappendiculata
noterades som extrempunkt och analys gjordes utan denne for att se hur paverkande det var. Den nya
analysen visade inte langre nagon signifikant skillnad men den positiva trenden forblev oférandrad.

Inget signifikant samband patraffades mellan tillvaxt och invaxning- Invaxning och mortalitet visade
inget signifikant linjart samband och hade en mycket svag korrelation. Linjen tycktes emellertid ha en
kvadratisk trend, darfor undersokte vi sambandet med kvadratisk regression, detta visade fortfarande
inte pa signifikans. Da Shorea Inappendiculata noterades som en extrempunkt i forsta linjara
regressionsanalysen gjordes ytterligare en analys dar den var exkluderad. Inga samband hittades, dock
skiftade trenden fran negativ till positiv.

Tabell 3. Resultat fran statistisk analys av regression och korrelation mellan relativ diametertillvaxt och
mortalitet, relativ diametertillvaxt och invaxningskvot samt invaxningskvot och mortalitet for 17 olika tradarter i
Sabah, Borneo. Konfidensgraden som anvéands &r 95 % och signifikanta p- vérden (P < 0,05) markeras med
fetstilt.

Table 3. Results from statistical analysis of regression and correlations between relative growth and mortality,
relative growth and ingrowth rate and ingrowth rate and mortality for 17 tree species in Sabah, Borneo.
Confidence level was set to 95 %. Significant p-values are marked in bold

Samband Korrelation P-vérde Forklarandegrad (R-sg %)
Relativ diametertillvaxt vs. Mortalitet 0,716 0,001 52,20 %
Relativ diametertillvéxt vs. Invaxningskvot 0,228 0,379 5,19 %
Invéxningskvot vs. Mortalitet 0,091 0,730 0,82 %
Tillvaxt vs. Mortalitet Invéxning vs. Mortalitet
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P-virde: 0,007 P-vdrde: 0,705
R-sq: 52,20 % R-sq: 27,52%

Figur 2. Scatterplots med regressionslinje av samband mellan relativ diametertillvaxt och mortalitet samt
invaxningskvot och mortalitet for 17 olika i Sabah, Borneo. Konfidensgraden som anvénds ar 95%.

Figure 2. Scatterplot with fitted regression line displaying the relationship between relative growth and
mortality and ingrowth rate and mortality for 17 tree species in Sabah, Borneo. Confidence level was set to
95%.
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3.2 Endast familjen Dipterocarpaceae
Densitet som forklarande variabel

Inget signifikant samband mellan densitet och de undersokta variablerna kunde hérledas vid analys av
individer tillnérande den botaniska familjen dipterocarpaceae.

Regressionsanalysen av densitet och tillvaxt (Tabell 4) gav ett hogt p-varde och relativt Iag
forklarandegrad, Shorea inappendiculata var aterigen en outlier i data. Densitetens relation till
mortaliteten visade liknande ménster dar hdgre densitet lutade mot en tendens till visst bortfall hos
populationen. Detta samband kunde alltsa inte pavisas med regressionsanalys da p-vardet inte
uppfyller kraven for ett 95-procentigt konfidensintervall (P< 0,05).

Arterna Shorea argentifolia och Shorea Curtisii identifierades som outliers vid analys av sambandet
mellan densitet och invéxningen hos famljen Dipterocarpaceae (Tabell 4) men resultatet blev snarlikt
vid analys dar dessa var borttagna.

Tabell 4. Resultat fran statistisk analys av regression och korrelation mellan densitet och relativ diametertillvéxt,
densitet och mortalitet samt densitet och invaxningskvot for 17 olika arter i Sabah, Borneo. Konfidensgraden
som anvands ar 95 % och signifikanta p- varden (P < 0,05) markeras med fetstilt. Férklarandegraden (R-sq %)
anvands for att skatta styrkan pa sambandet mellan variablerna

Table 4. Results from statistical analysis of regression and correlations between density and relative growth,
density and mortality and density and ingrowth rate for 17 tree species in Sabah, Borneo. Confidence level was
set to 95 %. Significant p-values are marked in bold. Coefficient of determination (R-sq %) was used to predict
the degree of correlation between variables

Samband Korrelation P-vérde Forklarandegrad (R-sq %)
Densitet vs. Relativ Diameterillvaxt 0,424 0,170 17,98 %
Densitet vs. Mortalitet 0,373 0,232 13,91 %
Densitet vs. Invéxningskvot -0,432 0,161 18,64 %

Tillvaxt, invaxning och mortalitet

Tillvéxt och mortaltitet hade en signifikant positiv korrelation vid linjar regressionsanalys (R-sq
=64,52 ;P= 0,002, Tabell 5, Figur 3). Relationen mellan tillvaxt och invéxning gav inget signifikant
samband. Vid visuell analys kunde en positiv trend avlasas. Invéxning och mortalitet visade inte heller
pa nagon signifikans. Dock nér kvadratiskt samband undersoktes for invaxning och mortalitet erhélls
ett signifikant resultat R-sq =89,20; P= 0,0001, se Tabell 5.

Tabell 5. Resultat fran statistisk analys av regression och korrelation mellan relativ diametertillvaxt och
mortalitet, relativ diametertillvaxt och invaxningskvot samt invaxningskvot och mortalitet fér 17 olika i Sabah,
Borneo. Konfidensgraden som anvands &r 95 % och signifikanta p- varden (P < 0,05) markeras med fetstilt.

Table 5. Results from statistical analysis of regression and correlations between relative growth and mortality,
relative growth and ingrowth rate and ingrowth rate and mortality for 17 tree species in Sabah, Borneo.
Confidence level was set to 95 %. Significant p-values are marked in bold.

Samband Korrelation P-varde  Forklarandegrad (R-sq %)
Relativ diametertillvaxt vs. Mortalitet 0,803 0,002 64,52 %
Relativ diametertillvaxt vs. Invaxningskvot -0,179 0,579 3,19 %

Invaxningskvot vs. Mortalitet -0,025 0,939 0,06 %
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Relativ Diametertillvaxt vs. Mortalitet

Invéxning vs. Mortalitet

Mortalitet, %
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@ Cotylelobium lanceolatum
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<« Shorea curtisii
w Shorea faguetoides
@ Shorea innapendiculata
m Shorea johorensis
@ Shorea oleosa
A Shorea parvifolia
» Shorea pauciflora

Figur 3. Scatterplots med linjér regressionslinje av samband mellan relativ diametertillvaxt och mortalitet samt
kvadratisk regressionslinje for invaxningskvot och mortalitet for 12 tradarter som ingar i familjen
Dipterocarpaceae, vaxande i Sabah, Borneo. Konfidensgraden som anvands ar 95 %. Forklarandegraden (R-sq
%) anvands for att skatta styrkan pa sambandet mellan variablerna

Figure 3. Scatterplot with fitted regression line displaying the linear relationship between relative growth and
mortality, and the quadratic relationship between ingrowth rate and mortality for 12 tree species of the family
Dipterocarpaceae in Sabah, Borneo. Confidence level was set to 95 %. Coefficient of determination (R-sq %)

was used to predict the degree of correlation between variables

12



4 DISKUSSION

| denna studie har vi undersokt sambanden mellan egenskaper hos trad i orérd tropisk regnskog pa
Borneo. Studiens ursprungspunkt var att undersdka om veddensitet kunde anvéndas som prediktion for
tradens funktionella karaktéarsdrag. 1dén grundar sig i sa kallad “trait-based ecology” dar det centrala
antagandet &r att fysiologiska egenskaper avgor artens funktionella egenskaper (Adler et al. 2013). |
studien analyserades sambandet mellan veddensitet och tillvéxt, mortalitet samt invéxning. For att
ytterligare fordjupa forstaelsen for dessa egenskaper och hur de samspelar med varandra har vi valt att
ga vidare och aven analysera korrelation mellan tillvaxt, mortalitet och invéxning. Vi har valt att
diskutera aven de resultat som inte har haft statistisk signifikans. Detta eftersom det kan vara svart att
finna statistiskt signifikanta samband vid analys av sma stickprov, vilket ar fallet for denna studie.
Anda kan det vara intressant att diskutera dven de svagare tendenser som uppkom vid analyserna.
Resultatet fran dessa diskuteras nedan.

Densitet

I studien undersoktes densitetens korrelation med andra parametrar som beskriver artens
livshistoriekaraktar hos trad, dar den ursprungliga hypotesen var att endast densiteten skulle kunna
anvéndas som forklarande variabel for egenskaper hos en specifik art. Forhoppningen var att med
endast en forklarande variabel kunna prediktera arters funktionella karaktarsdrag, och pa detta vis
spara mycket tid for framtida forskning. Ingen av de analyser som berérde densitet i denna studie gav
nagra signifikanta resultat. Resultatet fran denna studie ar for vagt och osakert for att med sakerhet
kunna forutsaga artspecifikt beteende med endast densitet som forklarande variabel, men antas anda
kunna ge en indikation om hur egenskaper hos arter kan samverka. En utdkning av studerade arter av
samma familj skulle vara en sékrare vag att ga for att undvika styrande extrempunkter och opalitliga
data. Densiteten kan variera mellan olika individer, darfor ar det inte palitligt att endast anvanda sig av
en schablonmassig siffra for att representera densiteten hos en hel art. For att eventuellt kunna fa battre
och mer palitligt resultat skulle det behévas ett individspecifikt underlag. Det skulle innebéra att
egenskaper som t.ex. veddensitet undersdks och nedtecknas for varje enskilt trad i populationen.

Densitet vs. Tillvaxt och Mortalitet

Det fanns ingen signifikant korrelation mellan densitet och tillvéaxt respektive mortalitet. Daremot, vid
visuell analys av den linjdra regressionslinjen, tycktes en positiv trend kunna urskiljas. Det resultatet
noterades bade for analys av samtliga arter och for analys av endast dipterokarper, vilket skulle kunna
innebéra att en hogre densitet ger storre relativ tillvaxt och mortalitet. Detta gar emot den initiala
hypotesen. Arter med lagre densitet forvéantas lagga mer energi pa tillvaxt genom att investera mindre i
uppbyggnad av stam och mer pa uppbyggnad av fotosyntetiserande vavnad. Arter med hogre densitet
forvantas i motsats att lagga mer energi pa skaderesistens och ogenomtrangliga barriarer (King et al.
2006a). Var studies analys gar emot denna teori vilket ger oss anledning att ifragasatta resultatet. King
et al. (2006a) studerade interspecifika skillnader mellan tillvéxt, veddensitet och ljustillgang i den
malaysiska regnskogen. Dessa egenskaper mattes i falt for samtliga individer i ett urval av 21 olika
tropiska tradarter i tva forsoksytor pa 50 och 52 hektar respektive, bada belagna i Pasoh skogsreservat.
De drog slutsatsen att densitet ar negativt korrelerad med bade tillvaxt och mortalitet, men fann inga
bevis for att detta skulle korrelera med artspecifik respons pa olika ljusintensiteter. Samtliga arter i
forsoket verkade reagera med 6kad tillvaxt vid hogre ljusintensitet och hogre mortalitet vid
beskuggning. Detta skulle kunna vara en av forklaringarna till de avvikande resultat som presenteras i
denna rapport. Det innebér att trad som utséatts for mer ljus vid en given tidpunkt kommer att fa en
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hogre tillvaxt oavsett vilken art individen i fraga tillhor. | studien undersoks trad i en sluten orord
regnskog i sen successionsfas. De trad som vid datainsamlingen var harskande borde rimligen ha
mojlighet att tillgodogora sig mer ljus och ges darmed mojligheten att tillvdxa. Merparten av traden i
urvalet ar dipterokarper vilka ofta ar skuggtaliga klimax-arter med hog densitet (Adler et al. 2013).
Sluten regnskog erbjuder fa luckor dar det ar tillrackligt med ljus for att en snabbvéaxande pionjarart
ska ha mojligheten att trivas och vaxa in i bestandet (Ashton 2002). I studien har inte hansyn tagits till
storleksklasser, vilket innebér att resultatet inte sager nagot om vilken diameterklass som dominerar
inom arterna. Det &r darfor troligt att de arter med hdgre densitet tillhor de grévre storleksklasserna,
som i sin tur bor ha natt tillracklig hojd for att kunna konkurrera om solljus. Da ar det heller inte
orimligt att anta att dessa har natt ett senare skede av sin livscykel och dor av naturliga skal sasom,
rota, insektsangrepp, patogener och abiotiska skador, vilket skulle forklara att 6kad densitet visar pa
Okad mortalitet.

Densitet vs. Invaxning

Det fanns inget statistiskt stod for sambandet mellan densitet och invaxning. Dock tycktes en negativ
trend kunna utlasas, till skillnad fran analysen av densitet i forhallande till tillvaxt och mortalitet. Detta
monster fanns bade for Dipterocarpaceae specifikt och for alla arter i urvalet. Resultatet lutar alltsa
mot att hogre densitet skulle kunna leda till mindre invaxning. Adler et al. (2013) undersokte i en
studie hur funktionella karaktarsdrag kunde forklara variation i vaxters dverlevnadsstrategier. Deras
hypotes var precis som var, att investering i 6verlevnad borde 6ka med tkande veddensitet medan
individuell tillvaxt och fruktsamhet minskar. Gemensamt ar ocksa att Adler et al. (2013) fann att
sambandet mellan fruktbarhet och densitet hade negativ korrelation men utan nagon statistisk
signifikans.

En parentes hér ar dock att densitet i sig inte ar direkt kopplad till invaxning. Invaxning ar snarare en
produkt av manga fler faktorer som paverkar en lyckad foryngring. Pollinering, tidpunkt, blomning
och spridning av frukt, i kombination med gynnsamma groningsférhallanden (exv. ratt marktyp,
tillracklig ljusintensitet och nederbord) &r bara nagra av de faktorer som kan paverka an arts etablering
i ett bestand (Kenta et al. 2004; Maycock et al. 2005; Niiyama et al. 2016). Densiteten har visat sig ha
ett samband med allokeringen av resurser vilka avgor plantans tillvéxthastighet och
forsvarsmekanismer. Dock kan vi inte med sakerhet pasta att korrelation mellan densitet och en hogre
individuell tillvaxt eller lagre mortalitet, sett dver plantans hela livscykel, paverkar dess generella
invaxning och 6verlevnad som art (Adler et al. 2013). Ocksa vart att notera ar att vi har definierade
invaxning som antal individer som véxte in i storleksklass 100-200 mm. Det styr resonemanget &nnu
langre bort fran fragan om artens fruktsamhet eftersom dessa individer i nagon man redan har etablerat
sig. Kanske hamnar fokus snarare pa artens formaga att havda sig vid konkurrens om ljus, vilket
snarare leder till tillvéxtstrategier och allokering av material till fotosyntetiserande vavnad. Relevant ar
ocksa diskussionen om hur val arten star emot tryck fran exempelvis patogener, herbivorer och
abiotiska stressfaktorer etc. FOr att kunna svara pa om densitet har en direkt koppling behévs mer
detaljerad information som inte behandlas i den har rapporten.

Invéxning vs. Mortalitet (linjar regression)

Linjéra regressionsanalys visade inte pa nagot signifikant samband vid analys av samband mellan
invaxning och mortalitet. Trenden var svagt negativ bade da vi studerade alla arterna i urvalet och
enbart dipterokarpfamiljen. Da arten Shorea inappendiculata stack ut som outlier gjordes nya analyser
som exkluderade denna art. Analysen visade fortfarande inte pa nagon statistisk signifikans, men
lutning pa regressionslinjen blev positiv, vilket stammer dverens med var hypotes. Alla arter befinner
sig strax under en mortalitetsgrad pa 2% medan Shorea argentifolia och Shorea Inappendiculata har
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en mortalitetsgrad pa strax over 3, respektive 4%. Detta kan tala for att det finns ett spektrum inom
mortaliteten som inte kommit med i urvalet som analyserats. Studier under Ianga tidsperioder och
valdigt stora stickprov kravs for att uppskatta mortalitetsmonster for arter med laga
mortalitetsfrekvenser (Clark & Clark 1996). En utdkning av urvalet skulle kunna 6ka sannolikheten att
finna tydligare samband mellan invéxning och mortalitet. Kontrollytornas areal var endast 1 ha styck,
om frospridningens rackvidd stracker sig utanfor dessa ytor véxer avkomman in utanfor bestandet och
tas ej med i urvalet. Dessutom sker reproduktionen hos dipterokarper generellt periodvist, ofta i
anknytning till svalare temperatursummor (Ashton 2002). Detta kan innebéra att somliga arters
reproduktion blir 6ver- eller underrepresenterad beroende pa deras reproduktionsstrategi. Denna
periodvisa reproduktionsstrategi ar en form av anpassning for att battre utsta fropredation (Hoosaka et
al. 2011). Beroende pa arternas reproduktionsstrategi, och vilken tidpunkt som arter slapper sina fron,
kommer utfallet av lyckad invaxning att paverkas olika. Vissa groningsar kan fromortaliteten hos
samtliga frotrad overstiga 99 % efter 6 manaders tid (Maycock et al. 2005). Av denna anledning kan
studiens tidsspann vara for kort for att representera olika arters invéxning.

Invéxning vs. Mortalitet (kvadratisk regression)

Vid visuell analys av linjar regression kunde ett U-format monster urskiljas mellan invaxning och
mortalitet. Vi undersokte darfér sambandet mellan invaxning och mortalitet med kvadratisk regression
och fann signifikant samband. Grafen visade en linje som nadde sitt minimum vid medelhog
invaxning. Mycket 1ag och mycket hdg invéxning gav alltsa htg mortalitet. En teori ar att arter som
demonstrerar lag invaxning och hog mortalitet kan vara samre anpassade for véaxtplatsen och darmed
fa svarare att havda sig (Webb & Peart 2000). En annan teori kan vara att hog mortalitet och lag
invaxning kan forklaras av att vissa arter i bestandet domineras av gamla ljuskravande trad. Da
bestandet &r orort har det troligtvis ett slutet kronskikt, vilket kan gora det svart for ljuskravande arter
att etablera sig, detta i sin tur leder till att gamla individer blir 6verrepresenterade. Pa grund av hog
alder kan deras vitalitet vara forsamrad och de blir sarbara for patogener, vilket leder till hogre
mortalitet. En annan tes som stédjer det kvadratiska sambandet ar att &ven interspecifik konkurrens,
som okar vid hdg reproduktion och invaxning, genererar hdg mortalitet (Comita et al.2009). Nar trad
faller 6ppnas luckor i bestand som gor det mojligt for plantor att véxa in. Vid hdg invaxning kommer
de invaxande traden forr eller senare att borja konkurrera med varandra vilket kan leda till att manga
dor i form av sjélvgallring. Bestandet sluter sig sa smaningom och de kvarstaende traden &r nu
etablerade och I6per mindre risk for mortalitet. Detta & en mgjlig forklaring till at hdg mortalitet
korrelerar med hdg invaxt, men for att sékerstélla denna teori, krdvs att man sétter detta i ett rumsligt
forhallande med hjalp av en spatial analys.

Tillvaxt vs. Mortalitet

Resultatet visade att det fanns en positiv relation mellan relativ tillvaxt och mortalitet. Dessa resultat
stoder vidare hypotesen att det finns en trade-off som gor att trad som vaxer snabbt ocksa upplever en
hogre mortalitet. Det ar forenligt med en tidigare studie av King et al. (2006a) som beskrev att trad
med hogre tillvaxt ofta har lagre densitet och darmed sémre forsvarsbarriar gentemot patogener och
skadeinsekter. De antas dven ha hogre krav pa sin tillvaxtmiljo och hogre intraspecifik konkurrens.
Dessa faktorer leder till att arter med hogre tillvaxt borde ha en hdgre mortalitet. De analyser som
utfordes i denna studie stodjer detta pastaende. Detta Gverensstammer dven med resultatet som Suzuki
et al. (2008) publicerade i en artikel dér de undersokte forhallandet mellan mortalitet och relativ
tillvaxt hos 11 dipterokarper i Pasoh skogsreservat, Malaysia. Liknande monster kunde ses i denna
studie vid analys av vaxtfamiljen Dipterocarpaceae dar det linjara sambandet mellan relativ tillvaxt
och mortalitet dessutom visade pa signifikans.
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Tillvéaxt vs. Invaxning

Analysen visade en negativ trend mellan invéxning och tillvaxt, men inget betydande samband
hittades. Att 6kande tillvaxt skulle ge en sjunkande invaxning skulle kunna vara till féljd av en typ av
trade-off mellan individens tillvaxt och dess invaxning. Detta gar emot tidigare forskning, som sager
att hog tillvaxt ofta korrelerar med hdg reproduktion (Adler et al. 2013) Anledningen till att vara data
kan skilja sig fran tidigare forskning kan bero pa arternas olika reproduktionsstrategier. Manga arter i
regnskogen har en form av periodisk cyklisk reproduktion som &r en anpassning for att battre varja sig
mot fropredation (Niiyama 2016). Arters invaxning kan variera beroende pa hur frekvent arterna
slapper sina fron och vilken typ av reproduktionsstrategi de har, olika nivaer av predationstryck kan
ocksa vara en paverkande faktor i varfor vara data skiljer sig fran tidigare forskning. Den negativa
trenden verkar vara paverkad huvudsakligen av arten Shorea Inappendiculata som har dverlagset
hogst tillvaxt men ocksa lagst invaxning. Alla de évriga arterna har en relativ tillvaxt under 0,03
medan Shorea Inappendiculata har en relativ tillvaxt pa 0,05. Med ett storre urval hade man kunnat
fylla dataluckan mellan dessa arter och tydligare kunna urskilja och bekréfta trender.

Metodkritik
Data

Data kan paverka resultatet fran analyserna pa flera satt. Urvalet innehaller 17 arter, vilket, rent
teoretiskt ar tillrackligt for en statistisk analys. Det gar dock inte att bortse fran att detta ar ett relativ
litet stickprov vilket leder till att fa extremvarden ger hoga utslag vid analys och tenderar att styra
trender, vilket kan vara missvisande. Det &r dven viktigt att notera att méngden individer inom arter
varierar kraftigt. Berdkningsmassigt har detta kompenserats genom att presentera data som kvoter,
men faktum kvarstar att ett urval som bestar av fa individer inte behGver vara representativ for sin art.
Siffror erhallna ar anda hamtade fran verkligheten och det &r viktigt att belysa att det finns en viss
inomartsvariation.

Insamlingsmetod

Densiteten ar insamlad fran en databas och ar darfor inte unik for varje enskilt trad. Analysen baseras
saledes pa antagandet att densitetens variation inom arten ar liten eller obefintlig. Ett sidant antagande
skulle kunna vara for generaliserat. Vi kan inte med sakerhet saga att densiteten fran ett urval av
individer inom en art kan extrapoleras till alla individer inom den arten. Olika tillvaxtforutséttningar i
form av naringstillgang, ljustillgang, abiotiska/biotiska skador etc. kommer hogst troligt att paverka
densiteten hos ett trad, vilket kan ge variation i densiteten mellan individer, &ven om arten i stort visar
pa ett speciellt monster. Det ar darfor inte mojligt att utesluta signifikanta samband mellan densitet och
egenskaper som tillvaxt, mortalitet samt invaxning. Kanske finns ett samband mellan tradets densitet
och dess egenskaper, bara att detta inte ar artspecifikt, utan individ-specifikt.

Analysmetod

Viss kritik kan riktas mot den metod som anvants for att analysera data. Den analysmetod som valdes
var enkel linjar regression, dar bade linjart och kvadratiskt samband provades. Denna statistiska metod
forutsatter att data kommer att uppvisa en linjar forandring, vilket &r ett antagande som skulle kunna
ses som for enkelt eller generaliserande. Tidigare forskning stddjer dock antagandet om att de trender
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som undersokts &r linjara, vilket ar en motivering till att vélja denna analysmetod. Anvéndandet av
metoden kan dock innebdra att icke-linjara monster forbises och gar forlorade i studiens resultat.

Vidareutveckling

| studien anvands tréadens diametertillvaxt som representant for tillvaxt. Fordelen med att anvanda
diametertillvaxt r att inga berakningar har gjorts pa denna faktor utan siffrorna som anges i databasen
ar radata. Detta borde minimera andelen felkallor som kan féljas av generaliseringar som kravs for
vissa berakningsmodeller. Dock kan matfel vara en felkélla som uppstar vid faltarbete. Faltarbetare
mater olika, vilket kan forklara varfor diametern ibland har minskat fran ett inventeringstillfalle till
nasta. Nackdelen med att anvanda endast diametertillvaxt kan vara att vi gar miste om information om
hojdtillvéxt, vilket kan vara avgdrande eftersom diametertillvéxt &r starkt korrelerad med maximal
hojd (King et al. 2006a). Ett annat alternativ &r att istéllet mata tillvaxt i form av volymtillvaxt. Dock
ar det da viktigt att vara medveten om de felkallor som kan leda till ett felaktigt resultat. M6jligheten
att mata den faktiska hojden pa kvantiteter av trad i sluten regnskog ar svart och tidskravande. De
modeller som skulle ha anvints for berakning av volym ar darfor baserade pa tabellvarden, vilka inte
behdver vara val etablerade och som inte heller tar hansyn till eventuella abnormaliteter hos enskilda
trad. Biomassaberakningar kan variera med 25-75 % fran den faktiska biomassan hos ett trad (Chave
et al. 2014). Med det sagt, skulle det anda vara av intresse att undersoka volymtillvéaxt och dess
koppling till dvriga funktionella karaktarsdrag.

Det skulle vara av stort intresse att faststdlla effekterna av klimatforédndringar i tropiska skogar. Denna
studie behandlar inte klimatet som en faktor, men det bor inte uteslutas att abiotiska faktorer sa som
forandringar i nederbord och temperatur kan ha paverkat studiens resultat, speciellt eftersom
forsoksomradet formas av klimatférhallanden som El nifio och La nifia. | en studie av
vedproduktionens kanslighet i forhallande till klimatvariationer i laglant regnskog i Amazonas
rapporterades det att trads respons i forhallande till klimatférandringar var starkt kopplat till
funktionella karaktérsdrag (Rowland et al. 2013). Det finns idag lite information om hur tropiska
regnskogar paverkas av klimatfaktorer, framst eftersom det finns for lite data fran forsok som studerar
skogens struktur over langre tidsperioder (Silva et al. 2013). Fler studier som undersoker detta skulle
kunna vara ett viktigt bidrag for att kunna forklara variationer bade hos enskilda arter men &ven hos
skogens dynamik som helhet.

Fler studier som undersoker funktionella egenskaper inom diameterklasser skulle vara av intresse
eftersom denna studie forutsatter att det inte finns nagon variation i egenskaperna hos trad med olika
dimensioner. Det kan &ven vara av intresse att ta med faktorer som alder eftersom trad vanligtvis nar
ett tillstand dar dess tillvaxt stannar av och dessa borde da inte vara direkt jamforbara med trad som &r
i tillvaxtklimax (King et al. 2006b). En svarighet har &r att alder &r svart att bestimma hos tropiska
trad eftersom de tenderar att inte bilda arsringar (Chambers & Trumbore 1998).

| studien diskuteras veddensitetens forklarandegrad av 6verlevnads- och tillvaxtdynamik i orérd
tropisk regnskog. Det finns dock manga fler egenskaper som kan paverka denna dynamik, till exempel
specifik lovareal och vavnadens naringsinnehall (Adler et al.2014). Det foreslas darfor att sambanden
mellan dessa faktorer undersoks i framtiden.

5 SLUTSATS

Studien visar att densitet har en positiv korrelation med tillvéxt och mortalitet, ett resultat som
aterfinns i flera andra studier. Densitet korrelerade negativt med invéxning, vilket ar ett nagot
kontroversiellt resultat. Vi har inte funnit nagot stod for detta i andra studier. Detta kan motiveras av
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att andra studier inte utforts i samma typ av skog och att sluten regnskog borde uppvisa annan
dynamik &n en sekundar tropisk regnskog.

Vidare analys visade att tillvaxt och mortalitet hade en positiv korrelation medan tillvéxt och
invaxning hade en negativ korrelation. Dessa resultat stammer 6verens med analyserna av samband
som harleds fran veddensitet vilket ytterligare forstarker trovéardigheten bakom dessa trender.

Invéxning och mortalitet visade en negativ trend som huvudsakligen styrdes av en extrempunkt, arten
Shorea inappendiculata. Analyser utan denna art visade pa ett positivt samband, vilket stammer
6verens med den generella teorin att arter med hogre invaxning visar pa en “trade-off” i form av hogre
mortalitet. Vid regressionsanalys med kvadratiskt samband var relationen signifikant. Vidare
forskning kréavs for att identifiera bakomliggande orsaker till detta samband.

Resultaten fran denna studie pekar mot att det finns samband mellan fysiologiska och funktionella
egenskaper, men det kravs mer ingaende forskning inom amnet for att med sakerhet kunna anvanda
detta for prediktion. Framtida forsok bor utvidga urvalet, vilket kan ge en battre representation av
samband. Genom att dessutom véva in abiotiska och biotiska faktorer kan studien utvecklas
ytterligare. Studien bor inte anvéndas for praktisk tillampning utan férhoppningen &r att detta resultat
ska vara ett bidrag till okad forstaelse for dynamiken hos orérd tropisk regnskog, ett omrade som idag
har manga kunskapsluckor men &ven stora mojligheter.
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