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Abstract: Old-growth forests are highly relevant today for forest management, conservation, and climate change
mitigation. They store large amounts of carbon, host specialized biodiversity, and sustain ecological processes
that are absent or less evident in young or managed forests. Understanding how they function helps predict
forest stability and their capacity to respond to drought, rising temperatures, and other environmental stresses.
As trees age and increase in size, they face constraints that differ from those experienced by young or small plants.
They must transport water over greater heights, maintain a larger living biomass, and support complex crowns.
These factors can reduce growth and productivity at both the individual-tree and stand levels. At the individual
level, growth decline may result from higher respiratory costs, hydraulic limitations, and reduced photosynthetic
efficiency. At the stand level, it may be associated with lower nutrient availability and greater allocation of resources
to non-woody components. However, it remains unclear to what extent these processes cause the observed decline
in productivity. Age, size, genetics, environmental conditions, and climatic stresses interact in ways that are still
poorly understood, limiting our ability to predict how old-growth forests will respond to global change.
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1. IL DECLINO DELLA CRESCITA NELLE
FORESTE VETUSTE

La biomassa legnosa forestale rappresenta
un importante serbatoio di carbonio a livello
globale, per cui ¢ fondamentale comprenderne
le dinamiche di accumulo nei popolamenti. Le
foreste mostrano un’enorme varieta di caratte-
ristiche, dalla ricchezza di specie alle quantita

di carbonio che immagazzinano (Liang et al.,
2022). Alcune proprieta possono essere gene-
ralizzate in base alle condizioni ambientali, ma
quasi nessuna risulta uniforme nella grande di-
versita degli ecosistemi forestali. Una caratteri-
stica che sembra invece universale ¢ il marcato
calo dei tassi di accrescimento nelle foreste pit
vecchie (Bukoski et al., 2022), un fenomeno
che di solito inizia quando la chioma ha rag-
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giunto il suo pieno sviluppo. E comunemente
accettato, infatti, che il tasso di accumulo della
biomassa a livello di popolamento raggiunga
il suo massimo nelle prime fasi di sviluppo, di
solito in corrispondenza della chiusura della
canopea o del picco dell’area fogliare, per poi
diminuire successivamente (Ryan et al., 1997).
Questo declino legato all’etd degli alberi, che
puo superare il 30% rispetto ai valori massi-
mi osservati nelle foreste giovani (Binkley,
2023), ¢ stato osservato in diversi studi em-
pirici e puo ridurre la capacita delle foreste di
funzionare come pozzi di carbonio (e.g., Hurtt
et al., 2002). Al momento, non esiste ancora
una spiegazione che chiarisca esaurientemente
questa universale riduzione della crescita nelle
foreste mature.

Le foreste vetuste rimuovono CO, dall’at-
mosfera a tassi che dipendono dal clima e dalle
deposizioni azotate. Il carbonio assorbito viene
immagazzinato nei tessuti legnosi vivi e nella
materia organica in lenta decomposizione pre-
sente nella lettiera e nel suolo. Laccumulo di
biomassa di un popolamento ¢ il risultato net-
to della produzione e della mortalita. Pertan-
to, il declino dell’accumulo di biomassa legato
all’etd pud essere attribuito a una riduzione
della produzione, a un aumento della mor-
talitd, oppure a entrambi questi fattori. Kira
e Shidei (1967) sono stati i primi a elaborare
una teoria secondo cui la produttivita prima-
ria netta (NPP) delle foreste diminuisce con
Peta perché la respirazione autotrofa aumenta
in risposta all'accumulo di biomassa legnosa,
mentre la produttivitd primaria lorda (GPP)
rimane pressoché costante. Analogamente,
Odum (1969) ha proposto che la respirazio-
ne dell’ecosistema (somma della respirazione
autotrofa e di quella eterotrofa) aumenti con
leta fino a eguagliare la GPP, portando il bi-
lancio netto di carbonio dell’ecosistema a va-
lori prossimi allo zero in uno stato stazionario
dinamico (Figura 1). Lassunto di base, simile
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Figura 1 - Teoria convenzionale della successione
ecosistemica (adattato da Odum, 1969). Secondo I'i-
potesi tradizionale, le foreste giovani sequestrano pil
carbonio rispetto ai popolamenti maturi e vetusti, in
quanto caratterizzate da elevata produzione legnosa
e rapido accumulo di biomassa. Con I'avanzare della
successione, 'aumento della respirazione dell’ecosiste-
ma tenderebbe progressivamente a compensare la pro-
duzione primaria lorda, portando le foreste di vecchia
crescita verso una condizione prossima alla neutralicd
del carbonio, in cui produzione e respirazione risultano
approssimativamente in equilibrio. La GPP (Gross Pri-
mary Production, produzione primaria lorda) ¢ rappre-
sentata dalla linea rossa; la respirazione dell’ecosistema
dalla linea nera; la NEP (Net Ecosystem Production,
produzione netta dell’ecosistema) corrisponde all’area
compresa tra GPP e respirazione dell’ecosistema.

in entrambe le teorie, ¢ che la differenza tra
assorbimento e rilascio di carbonio diminuisca
con l'etd principalmente a causa dell’aumento
delle perdite respiratorie. Lidea della neutra-
litd carbonica ¢ stata utilizzata per giustifica-
re interventi di gestione forestale finalizzati al
ringiovanimento delle foreste vetuste attraver-
so il prelievo di legname. Piu recentemente, in
contrapposizione alla visione tradizionale che
le considera in equilibrio, ¢ stato proposto che
le foreste vetuste possano continuare ad accu-
mulare carbonio (Luyssaert et al., 2008). Tut-
tavia, gran parte di questo carbonio, incluso
quello nel suolo, ritorna in atmosfera in segui-
to agli effetti dei disturbi (Figura 2). Cintensi-
ficazione dei disturbi puo ridurre o annullare
Pefficacia delle strategie di gestione orientate
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Figura 2 - Teoria alternativa del bilancio del carbo-
nio nelle foreste vetuste (adattato da Luyssaert et al.,
2008). Secondo questa interpretazione, lo stoccag-
gio del carbonio pud continuare ad aumentare con
eta della foresta, grazie alla crescente complessita
strutturale, funzionale e biotica dell’ecosistema. Le
foreste mature e vetuste non sono quindi necessa-
riamente sistemi neutrali rispetto al carbonio, ma
possono mantenere un bilancio positivo, accumu-
lando carbonio nella biomassa viva, nel legno mor-
to, nella lettiera e nel suolo. Una quota rilevante
di questo carbonio pud tuttavia essere rilasciata in
atmosfera qualora il popolamento venga interessato
da disturbi naturali o antropici. In questa prospet-
tiva, il declino funzionale delle foreste vetuste non
dipende dall’eta in sé, ma dall’aumento della proba-
bilita di danni associati a siccita, incendi, tempeste,
attacchi biotici e altri disturbi ambientali. La GPP
(Gross Primary Production, produzione primaria lor-
da) ¢ rappresentata dalla linea rossa; la respirazione
dell’ecosistema dalla linea nera; la NEP (Ner Ecosy-
stem Production, produzione netta dell’ecosistema)
corrisponde all’area compresa tra GPP e respirazio-
ne dell’ecosistema.

ad accrescere il ruolo delle foreste come serba-
toio di carbonio (Patacca et al., 2023). Zhou
et al. (2006) hanno evidenziato che il ciclo del
carbonio nei comparti ipogei delle foreste ve-
tuste cambia in risposta ai disturbi ambientali,
mettendo in discussione il tradizionale concet-
to di equilibrio del bilancio del carbonio negli
ecosistemi forestali e sottolineando la necessita
di un quadro concettuale che consideri la com-
plessita dei processi epigei e ipogei.

Il declino del’NPP legato all’eta degli al-

beri ¢ stato ampiamente osservato e studiato
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(Ryan etal., 1997) ed ¢ risultato, in alcuni casi,
il principale responsabile della diminuzione
del tasso di accumulo della biomassa nei popo-
lamenti forestali. Poiché in questi studi la pro-
duzione degli alberi sopravvissuti nelle foreste
vetuste risultava generalmente molto inferio-
re rispetto a quella dei popolamenti giovani,
Ryan et al. (1997) conclusero che i bassi tassi
di crescita netta nelle foreste vetuste derivereb-
bero dal calo di crescita degli alberi sopravvis-
suti, non dall’elevata mortalita. Studi di lungo
periodo su diverse foreste vetuste hanno, tut-
tavia, mostrato che la mortalita puo essere pari
o superiore alla produzione degli alberi soprav-
vissuti, con conseguente accumulo di biomas-
sa prossimo allo zero o negativo (e.g., DeBell
& Franklin, 1987). In alcune foreste vetuste
di conifere, ad esempio, ¢ emerso che la mor-
talitd puo essere anche il fattore principale del
diminuito accumulo di biomassa (Acker et al.,
2002). Limportanza relativa della produttivita
e della mortalitd degli alberi nel determinare
il declino dell’accumulo di biomassa con I'eta
non ¢ ancora chiara, e i meccanismi respon-
sabili di questo fenomeno rimangono incerti.

Sono state sviluppate numerose ipotesi per
spiegare questo fenomeno come risultato di
vincoli fisiologici legati all’'etd o alla dimensio-
ne, che conducono a una riduzione della cre-
scita degli alberi, tra cui:

1. uno squilibrio tra fotosintesi e respirazione;

2. un aumento delle limitazioni nutrizionali;

3. una maggiore resistenza idraulica del siste-
ma conduttore;

4. una minore allocazione della biomassa al
fusto.

Inoltre, Ryan et al. (1997) e Bond (2000)
hanno suggerito che modificazioni genetiche
associate ai meristemi pili vecchi possano li-
mitare la crescita degli alberi con l'avanzare
dell’etd, anche se cid non trova ancora con-
ferme sperimentali. Un'interpretazione alter-
nativa considera il declino del’NPP con l'eta
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come una proprieta intrinseca alla dinamica
di popolamento, legata ai cambiamenti della
struttura. Binkley (2004) ha proposto che, in
prossimita della chiusura delle chiome, la cre-
scente dominanza degli alberi pit grandi com-
porti una diminuzione dell’efficienza d’uso
delle risorse da parte degli alberi subordinati,
a causa dell'intensificarsi della competizione,
con conseguente riduzione della crescita com-
plessiva del popolamento. Nelle fasi successive
di sviluppo, secondo questa ipotesi, il declino
del popolamento sarebbe dovuto all’'incapacita
degli alberi pit grandi e vecchi di mantenere la
crescita, nonostante la loro dominanza sull’uso
delle risorse. Verificare queste ipotesi ¢ difficile
perché i dati di crescita di lungo periodo del-
le foreste vetuste sono rari. Di conseguenza, la
maggior parte degli studi che affrontano ipo-
tesi legate alla struttura del popolamento puo
verificare solo alcuni aspetti.

Una distinzione cruciale riguarda la scala
alla quale viene valutata la crescita. Il declino
della produttivitd nei popolamenti forestali
maturi e vetusti non implica necessariamente
una riduzione della capacita di accrescimen-
to dei singoli alberi di grandi dimensioni. Al
contrario, evidenze recenti indicano che, per
molte specie, il tasso assoluto di incremento in
massa continua ad aumentare con la dimensio-
ne dell’albero, anche in individui molto grandi
e longevi (Stephenson et al., 2014; Begovi¢ et
al., 2023). Ne consegue che gli alberi vetusti
non devono essere interpretati semplicemen-
te come serbatoi passivi di carbonio in fase di
senescenza, ma come componenti strutturali
ancora attivamente coinvolte nella fissazione
di quantita rilevanti di carbonio atmosferico,
spesso superiori a quelle accumulate annual-
mente da alberi pitl piccoli (Lutz et al., 2018).
Lapparente contraddizione tra elevato accre-
scimento individuale dei grandi alberi e mino-
re produttivitd netta del popolamento deriva
dal fatto che i processi ecofisiologici non si

esprimono nello stesso modo alle diverse sca-
le di organizzazione. A scala di singolo albero,
Paumento della superficie fogliare totale, del
volume del fusto e della capacita complessiva
di intercettare risorse pud compensare il de-
clino della produttivitd per unita di superficie
fogliare. A scala di popolamento, invece, la
produttivitd netta puod diminuire per effetto di
mortalitd episodica o cronica, riduzione della
densita degli individui, maggiore eterogeneita
strutturale, aumento della quota di biomassa
non fotosintetica e diversa allocazione delle ri-
sorse tra crescita, mantenimento, riproduzione
e difesa. In questo quadro, la mortalita degli al-
beri grandi e dominanti assume un ruolo cen-
trale nella dinamica del carbonio delle foreste
vetuste. Sebbene Ryan et al. (1997) abbiano
suggerito che la mortalita non si verifichi con
una frequenza tale da ridurre sistematicamente
la produttivita delle foreste vetuste, la perdita
di biomassa associata alla morte di pochi in-
dividui di grandi dimensioni puo incidere in
modo sproporzionato sul bilancio complessivo
del popolamento. Tale perdita non ¢ necessa-
riamente compensata dall’accrescimento degli
alberi pit piccoli, che dispongono di minore
superficie assimilante, minore volume legnoso
incrementabile e spesso occupano posizioni
subordinate nella struttura verticale del bosco.
Di conseguenza, come proposto da Berger et
al. (2004), la dinamica delle foreste vetuste
puo essere dominata non tanto da un pro-
gressivo esaurimento della capacita fisiologica
degli alberi superstiti, quanto dal bilancio tra
Ielevato accumulo di carbonio nei grandi in-
dividui vivi e la perdita discreta, ma rilevante,
di biomassa dovuta alla loro mortalita. 1l co-
siddetto paradosso della crescita nelle foreste
vetuste si risolve quindi separando nettamente
laccrescimento individuale dalla produttivita
del popolamento. Un grande albero puo con-
tinuare ad accumulare molto carbonio, mentre
il popolamento nel suo insieme pud mostra-
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re una minore produttivitd netta a causa della
ridotta densita degli individui, della maggio-
re mortalitd dei dominanti, della complessita
strutturale e della riallocazione delle risorse
verso tessuti di sostegno e funzioni di man-
tenimento. In questa prospettiva, il declino
della biomassa epigea a livello di popolamen-
to potrebbe dipendere principalmente dalla
mortalita degli alberi grandi e dominanti, pit
che da una riduzione generalizzata della NPP
attribuibile alla fisiologia degli individui, alla
loro capacita di crescita o alla sola struttura del
popolamento (Xu et al., 2012).

Losservazione che 'accumulo di carbonio
continuerebbe ad aumentare con I'incremento
della dimensione e dell’eta degli alberi, piutto-
sto che diminuire con la maturazione, ¢ perd
in contrasto con altre evidenze secondo cui
la dimensione dell’albero spiega le variazioni,
apparentemente legate all’etd, dei tassi di ac-
crescimento in altezza e di assimilazione netta
(Mencuccini et al., 2005). Le discrepanze pos-
sono inoltre derivare dagli aspetti metodologi-
ci legati all’adattamento delle curve di crescita
(Paine et al., 2012). La crescita degli alberi
prosegue per molti anni attraverso un incre-
mento continuo sia del diametro sia dell’altez-
za, sebbene non sia chiaro se gli alberi maturi
seguano traiettorie diametro—altezza lineari o
curvilinee in relazione agli effetti della compe-
tizione con gli alberi vicini (Henry & Aarssen,
1999). Inoltre, la relazione allometrica tra il
diametro del fusto a petto d’uomo e l'altezza
dell’albero non sempre rappresenta in modo
accurato il modello di crescita della massa del
fusto (Sillett et al., 2010). I meccanismi che re-
golano I'altezza massima che gli alberi sono in
grado di raggiungere coinvolgono sia sfide bio-
meccaniche sia fisiologiche (Larjavaara, 2014).
E stata, infatti, osservata una riduzione della
capacita di produrre fotoassimilati negli albe-
ri maturi (Bond, 2000; Kenzo et al., 20006),
cosi come 'emergere di vincoli meccanici alla
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crescita (Meng et al., 2006; Feldpausch et al.,
2011). La componente idrostatica del poten-
ziale idrico, che diminuisce dal suolo verso le
foglie situate nelle porzioni superiori e distali
della chioma degli alberi alti (Figura 3), puo
ridurre lefficienza fotosintetica, gli scambi
gassosi e l'assimilazione del carbonio (Murty
et al., 1996; Koch et al., 2004; Woodruff et
al., 2004; Ryan et al., 2006; Ambrose et al.,

Figura 3 - Foresta di Lom, Bosnia ed Erzegovina (foto
R. Tognetti). La foresta di Lom presenta caratteristi-
che strutturali tipiche dei boschi vetusti, tra cui mar-

cata pluristratificazione verticale, presenza di alberi
di grande diametro, elevata eterogeneitd spaziale con
alternanza, su ampie superfici, di fasi ottimali, strama-
ture e di crollo, e abbondante legno morto, sia in piedi
sia a terra. La componente arborea ¢ dominata dal fag-
gio (Fagus sylvatica L.), mentre tra le conifere prevale
Iabete bianco (Abies alba Mill.) rispetto all’abete rosso
(Picea abies (L.) Karst.). Lacero di monte (Acer pseudo-
platanus L.) ¢ presente in misura subordinata (Motta
et al., 2024).
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2010; Givnish et al., 2014). Tali effetti posso-
no essere parzialmente compensati da adatta-
menti nel rapporto tra area fogliare e superficie
del legno conduttore (McDowell et al., 2002).
Tuttavia, questa relazione di tipo idraulico non
¢ confermata (Barnard & Ryan, 2003; Ryan et
al., 2004), e si ¢ ipotizzato un possibile effetto
dell’eta dell’albero sulla crescita in altezza, sul-
la disponibilita di nutrienti e sul metabolismo
del carbonio (Day et al., 2001; Mencuccini et
al., 2005; Bond et al., 2007). Gli alberi pit alti
sono spesso anche i piti vecchi e, di conseguen-
za, i tassi di assimilazione pili bassi potrebbe-
ro essere ricondotti all’etd dell’albero (Yoder
et al., 1994; Gower et al., 1996; Bond, 2000;
Day et al., 2001, 2002; Binkley et al., 2002).
Tuttavia, i meristemi di rami prelevati da albe-
ri maturi sono in grado di riprendere normal-
mente la crescita longitudinale se innestati su
piante giovani (Mencuccini et al., 2005; Bond
et al., 2007; Mencuccini et al., 2007; Petit et
al., 2011). Inoltre, il declino della crescita con
etd puo risultare reversibile quando gli albe-
ri maturi vengono liberati dalla competizione
attraverso interventi di diradamento (Martin-
ez-Vilalta et al., 2007).

Mentre la crescita radiale non si arresta
mai nel corso dell’intero ciclo di vita dell’al-
bero, I'altezza pud raggiungere un valore mas-
simo, caratteristico di ciascuna specie arborea
(Ryan & Yoder, 1997; Midgley, 2003; Koch et
al., 2004). Poiché le caratteristiche di vetusta
emergono man mano che gli alberi si avvici-
nano all’altezza massima, ¢ difficile separare
gli effetti dell'eta da quelli della dimensione
(Bond, 2000). II dibattito sui fattori che deter-
minano la riduzione dell’incremento in altezza
con l'avanzare dell’eta degli alberi ha impor-
tanti implicazioni pratiche, in quanto ¢ stret-
tamente connesso all'allometria degli alberi e
alla dendrometria forestale (Marziliano et al.,
2019). Nonostante le numerose ipotesi formu-
late per spiegare 'arresto dell'incremento in al-

tezza con I'avanzare dell’etd negli alberi grandi
e di elevata statura (per limitazioni idrauliche,
perturbazioni meccaniche, vincoli termici),
sono necessarie ulteriori ricerche per chiarire
le regole allometriche a livello di singola spe-
cie ed esplorare i collegamenti meccanicistici
tra la fisiologia degli alberi e il cambiamento
climatico.

Il declino della crescita legato all'etd puo
essere interpretato in termini di spazio teorico
di crescita del volume effettivamente occupato
dagli alberi, oppure di cambiamenti strutturali
che modificano I'equilibrio tra tessuti fotosin-
tetici e tessuti respiratori. Concettualmente, la
crescita dipende dal tasso di utilizzo delle ri-
sorse da parte degli alberi (e.g., litri di acqua
per anno), dall’efficienza di crescita per unita
di risorsa utilizzata (e.g., grammi di biomas-
sa prodotti per litro d’acqua), e dal modo in
cui il carbonio fissato attraverso la fotosintesi
viene ripartito tra tessuti e processi (e.g., bio-
massa allocata a radici o fusti, oppure persa
per respirazione) (Binkley, 2021). Il declino
della crescita pud quindi derivare da una ridu-
zione nell’'uso delle risorse (come una minore
intercettazione della luce o un ridotto assor-
bimento dei nutrienti), da una diminuzione
dell’efficienza nell’utilizzo delle risorse (minore
assimilazione di carbonio per unita di risorsa),
oppure da uno spostamento nella ripartizione
del carbonio verso la respirazione di manteni-
mento o verso flussi di carbonio diretti all’ap-
parato radicale.

Nel presente contributo si analizzano le
principali ipotesi ecofisiologiche proposte per
interpretare il declino della crescita nei popola-
menti forestali maturi e vetusti, distinguendo
i meccanismi che operano a scala di singolo
albero, di popolamento e di ecosistema. Parti-
colare attenzione ¢ rivolta ai processi che rego-
lano I'acquisizione e I'allocazione del carbonio,
le relazioni idriche, la disponibilita di nutrien-
ti, la competizione intra- e interspecifica, la



228 R. TOGNETTI

struttura del soprassuolo e le interazioni tra
produttivitd, senescenza e disturbo. Lobiettivo
¢ fornire una sintesi critica e accessibile dello
stato attuale delle conoscenze, evidenziandone
le implicazioni per la conservazione, il moni-
toraggio e la gestione dei boschi vetusti in un
contesto di cambiamento climatico e crescente
pressione antropica.

2. ACQUISIZIONE DELLE RISORSE

La radiazione incidente su una foresta resta
relativamente costante durante lo sviluppo del
popolamento, ma cambia il modo in cui la co-
pertura intercetta la luce. Lintercettazione lu-
minosa dipende dalla quantita di area fogliare
e dalla sua disposizione nello spazio. Diversi
studi riportano una diminuzione dell'indice di
area fogliare (LAI) con letd, anche se I'anda-
mento non ¢ universale. Tuttavia, la riduzione
dell'intercettazione luminosa ¢ probabilmen-
te inferiore alla diminuzione del LAI, perché
una minore densita fogliare riduce anche I'au-
to-ombreggiamento.

La diminuzione del LAI pud derivare da
pill cause: maggiore separazione tra chiome
negli alberi alti, oscillazione dei rami, collisio-
ni tra chiome adiacenti e minore disponibilita
di nutrienti nei popolamenti maturi (Meng
et al., 2006). Anche una riduzione del LAI di
circa un terzo comporterebbe probabilmente
una diminuzione dell’intercettazione luminosa
solo del 10-20%, a causa della minore com-
petizione tra strati fogliari (Binkley, 2023). La
sola riduzione dell’area fogliare appare quindi
insufficiente a spiegare il declino dell’accresci-
mento del fusto nelle foreste mature e vetuste.

Un secondo fattore ¢ 'acqua. Negli alberi
molto alti, il trasporto idrico avviene su di-
stanze maggiori, con aumento della resisten-
za idraulica e degli effetti gravitazionali. Ne
possono derivare potenziali idrici pitt negati-
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vi nelle parti alte della chioma, con effetti su
espansione fogliare, traspirazione e fotosintesi
(Koch et al., 2004). Secondo l'ipotesi della li-
mitazione idraulica, gli alberi pitt vecchi e alti
dovrebbero quindi essere pili sensibili al deficit
di pressione di vapore atmosferico e alla siccita
(Hubbard et al., 1999).

Questa risposta non ¢ perd uniforme. Gli
alberi possono compensare parzialmente tali
vincoli modificando struttura dello xilema,
biomassa delle radici fini e rapporto tra area
fogliare e area del legno conduttore (Ferndnd-
ez-de-Una et al., 2023). Inoltre, specie e am-
bienti diversi mostrano strategie idrauliche
differenti; nei grandi alberi di habitat umidi,
ad esempio, I'elevata efficienza xilematica puo
associarsi a minore sicurezza idraulica, condot-
ti pitt ampi e legno meno denso (Liu et al.,
2025).

Se i bassi potenziali idrici fossero la causa
principale del declino della crescita, ci si at-
tenderebbe una riduzione dell’'uso dell’acqua
nelle foreste vetuste e un aumento dell’acqua
residua nel suolo e del deflusso. Le evidenze
non confermano pienamente questa previsio-
ne. Le limitazioni idrauliche alla fotosintesi
sono frequenti, ma non ¢ chiaro se riducano
assimilazione e uso dell’acqua abbastanza da
spiegare il declino dell’accrescimento (Ryan et
al., 2006). Alcuni studi indicano anzi che le
foreste giovani possono essere meno efficienti
nell’'uso dell’acqua e pitr sensibili alla siccita ri-
spetto a foreste mature o vetuste (Farinacci et
al., 2024).

Anche i nutrienti possono contribuire al
declino della produttivita, ma le evidenze sono
contrastanti. Alcuni studi riportano diminu-
zioni con l'eta della foresta, altri non rilevano
tendenze chiare o osservano aumenti (Ryan et
al., 1997; Binkley & Fisher, 2020). Le foreste
mature possono rispondere alla fertilizzazione,
ma anche popolamenti fertilizzati continuano
spesso a mostrare una riduzione dell’accresci-
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mento del fusto nel tempo (Stape et al., 2010).
Lapporto di nutrienti rimane quindi impor-
tante per la crescita forestale, ma non sembra
spiegare in modo generale il declino dell’accre-
scimento con I'etd (Ryan et al., 2004).

Nel complesso, luce, acqua e nutrienti in-
fluenzano la crescita, ma le variazioni nel loro
uso totale non bastano a spiegare il declino del-
la produttivita nelle foreste mature e vetuste. Il
problema sembra quindi spostarsi dall’acquisi-
zione delle risorse alla loro conversione in bio-
massa legnosa.

3. EFFICIENZA DI CONVERSIONE DELLE RISORSE

Poiché le variazioni nell’acquisizione totale
delle risorse non spiegano pienamente il de-
clino dell’accrescimento, I'attenzione si sposta
sull'efficienza con cui luce, acqua e nutrienti
vengono convertiti in crescita legnosa. Alberi
e popolamenti possono differire fortemente
nell’accrescimento del fusto per unita di risor-
sa utilizzata. In generale, tassi piti elevati di uso
delle risorse a livello di popolamento tendono
ad associarsi a efficienze d’uso costanti o cre-
scenti (Binkley, 2011), ma questo schema pud
cambiare con I'etd e con la struttura del popo-
lamento.

Alcuni studi indicano una diminuzione
dell’efficienza della crescita del fusto con let,
sia nei singoli alberi sia nei popolamenti. Le
evidenze disponibili, pur limitate, mostrano
riduzioni sostanziali in diversi tipi forestali,
comparabili alle differenze osservate tra suoli
o specie (Binkley, 2023). Questa diminuzione
dellefficienza appare pili coerente delle sole va-
riazioni nell’uso totale delle risorse e suggerisce
cambiamenti legati a regolazione della crescita,
struttura della chioma, funzionalita idraulica e
bilancio del carbonio.

La riduzione dell’efficienza consente anche di
collegare scala individuale e scala di popolamen-

to. Il declino della produttivita non implica che
tutti gli alberi riducano la crescita nello stesso
modo. Gli alberi dominanti possono mantenere
elevati tassi assoluti di accrescimento, ma con-
vertire una quota minore delle risorse acquisite
in nuovo fusto. Gli alberi subordinati possono
invece subire una riduzione pitt marcata dell’ac-
cesso a luce, acqua o nutrienti, contribuendo al
calo della crescita media del popolamento.

La struttura del popolamento diventa quin-
di centrale. In foreste complesse, come quelle
vetuste, la produttivita dipende non solo dal-
la quantitd complessiva di risorse disponibili,
ma anche dalla loro distribuzione tra indivi-
dui dominanti, codominanti e subordinati.
Luniformitd dimensionale puo influenzare la
crescita nelle piantagioni monoclonali o nei
popolamenti monospecifici, ma non sempre
nei popolamenti multispecifici (Torresan et al.,
2020; Forrester, 2021). Gli individui piti gran-
di possono intercettare una quota crescente
delle risorse, mentre la riduzione dell’accresci-
mento puo concentrarsi negli alberi piti piccoli
(Sillett et al., 2021).

Nel complesso, le foreste pitt vecchie sem-
brano mantenere elevati livelli di uso delle
risorse, mentre l'accrescimento del fusto di-
minuisce. Il nodo principale non ¢ quindi ne-
cessariamente una minore acquisizione di luce,
acqua o nutrienti, ma una minore efficienza
nella loro conversione in biomassa legnosa.

4. RIPARTIZIONE DELLE RISORSE

Il declino dell’accrescimento nelle foreste
mature ¢ stato spesso interpretato attraverso la
ripartizione del carbonio tra respirazione, cre-
scita del fusto, radici, chioma e altri comparti.
Una spiegazione classica attribuiva la riduzio-
ne della crescita all’'aumento dei costi respira-
tori: alberi piti grandi avrebbero pitt massa da
mantenere e destinerebbero quindi una quota
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crescente dei fotoassimilati alla respirazione,
lasciando meno carbonio disponibile per 'ac-
crescimento del fusto (Ryan et al., 1997).

Le evidenze non supportano pienamente
questa ipotesi. La diminuzione della NPP sem-
bra derivare soprattutto dalla riduzione della
GPP, mentre il rapporto NPP/GPP rimane
relativamente costante con l'etd (Tang et al.,
2014). La respirazione autotrofa segue quin-
di le variazioni della GPP, ma non aumenta
abbastanza da spiegare da sola il declino della
crescita. Inoltre, una parte rilevante della respi-
razione ¢ associata ai processi di crescita; se la
crescita diminuisce, anche questa componente
tende a ridursi. Poiché gran parte del legno ac-
cumulato non ¢ costituita da cellule viventi, le
foreste vetuste non presentano necessariamen-
te una massa molto superiore di tessuti meta-
bolicamente attivi, soprattutto quando l'area
fogliare diminuisce.

Anche la ripartizione del carbonio verso i
comparti ipogei non fornisce una spiegazione
univoca. I pochi studi disponibili indicano che
il flusso di carbonio verso il suolo tende spesso
a diminuire insieme alla crescita epigea del fu-
sto, sebbene questa tendenza non sia universa-
le (Drake et al., 2011). Il declino della crescita
non pud quindi essere interpretato semplice-
mente come uno spostamento generalizzato
del carbonio dal fusto alle radici o al suolo.

La ripartizione delle risorse va pero consi-
derata insieme alla struttura del popolamento.
Una riduzione dell’area fogliare complessiva
pud accompagnarsi a un aumento dell’area
fogliare negli alberi piu grandi, compensando
solo in parte la perdita di foglie negli individui
subordinati. Analogamente, acqua e nutrienti
possono essere intercettati in misura crescente
dagli alberi dominanti, con effetti negativi sul-
la crescita degli alberi piu piccoli.

Gli eventi estremi mostrano che la ripar-
tizione pud cambiare rapidamente in risposta
a stress idraulici. In grandi individui vetusti
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di abete rosso, la siccita del 2018 in Europa
centrale ha causato rapidi cali della pressione
xilematica fino alla perdita completa della con-
duttanza idraulica (Arend et al., 2021). Nel
faggio, lo xilema embolizzato non ha recupe-
rato completamente la funzionalita nella sta-
gione successiva, ma la disfunzione idraulica
¢ stata compensata da una marcata riduzione
dell’area fogliare (Arend et al., 2022). Questi
casi indicano che gli alberi possono modifica-
re la ripartizione tra chioma, fusto e appara-
ti conduttori per mitigare stress estremi, con
possibili conseguenze sull’accrescimento.

La ripartizione delle risorse contribuisce
quindi al declino dell’accrescimento, ma non
attraverso un solo meccanismo dominante.
Non basta invocare maggiore respirazione,
maggiore allocazione alle radici o minore area
fogliare. La risposta dipende dall’interazione
tra disponibilita di risorse, vincoli idraulici,
struttura del popolamento, classe dimensiona-
le e strategie specie-specifiche.

5. VINCOLI MULTIPLI ALLA CRESCITA OLTRE
L’ASSIMILAZIONE DEL CARBONIO

Le sezioni precedenti indicano che il decli-
no dell’accrescimento non pud essere spiegato
solo da una minore disponibilita di risorse o da
una diversa allocazione del carbonio. Occorre
quindi considerare la crescita come processo
regolato da vincoli multipli, non come sem-
plice risultato dell’assimilazione fotosintetica.

Molte interpretazioni del declino della
produttivitd partono dallidea che la crescita
dipenda direttamente dalla quantita di carboi-
drati prodotti attraverso la fotosintesi. Tutta-
via, crescita e assimilazione del carbonio non
sono sempre sincrone. Questo disaccoppia-
mento sembra aumentare con la variabilita in-
terannuale del VPD, suggerendo che i modelli
climatici possano sovrastimare lo stoccaggio
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di carbonio forestale nel lungo periodo (Rao
et al., 2026). Inoltre, gli alberi possono non
massimizzare 'assimilazione, ma ridistribuire
carbonio verso radici, suolo o altri comparti
quando acqua o nutrienti limitano 'uso del
carbonio disponibile (Prescott et al., 2021).

Se la crescita non ¢ sempre direttamente li-
mitata dalla disponibilita di carboidrati, le in-
ferenze basate solo su GPE, NPP o respirazione
sono incomplete. Il declino dell’accrescimento
puo dipendere anche dalla capacita dei meriste-
mi di utilizzare il carbonio, dalla disponibilita
di acqua per l'espansione cellulare, dai vincoli
idraulici, dallo stato nutrizionale e da segnali re-
golativi legati allo sviluppo e alla fitness.

In questo quadro, le limitazioni idrauliche
non agiscono solo attraverso la fotosintesi. Yo-
der et al. (1994) hanno ipotizzato che le diffe-
renze nelle prestazioni fotosintetiche tra alberi
giovani e maturi dipendano dall’'aumento della
resistenza idraulica negli alberi pit alti. Tutta-
via, la longevita dipende anche dalla capacita
di compensare questi vincoli. Nelle Pinaceae,
diverse morfologie dei rami possono ridurre gli
effetti dello stress idrico e mantenere I'acqui-
sizione di carboidrati: alcune specie riducono
la lunghezza media del percorso verso la foglia
terminale, come in Pseudotsuga, mentre altre
riducono il numero medio di restringimenti
nodali, come in Abies (Kennedy et al., 2010).

La crescita va quindi interpretata come il
risultato di compromessi tra acquisizione di
risorse, sicurezza idraulica, esposizione della
chioma, stabilitd meccanica, sopravvivenza e
riproduzione. La selezione naturale non favo-
risce necessariamente la massima crescita, ma
la capacita di sopravvivere, riprodursi e man-
tenere una posizione competitiva. In popola-
menti maturi, gli alberi dominanti potrebbero
non trarre vantaggio dal massimizzare ulterior-
mente la propria dimensione; una volta rag-
giunta la dominanza, la fitness puo dipendere
soprattutto da mantenimento della posizione,

resistenza ai disturbi e longevita. Per gli alberi
soppressi, la strategia pili vantaggiosa puo es-
sere la sopravvivenza prolungata in attesa di
aperture nella copertura, piti che una crescita
rapida (Binkley, 2023).

Questa prospettiva ¢ rilevante anche per il
rapporto tra crescita, longevita e accumulo di
carbonio. Brienen et al. (2020) hanno eviden-
ziato che 'aumento dei tassi di crescita pud
ridurre la longevita degli alberi. Di conseguen-
za, incrementi recenti degli stock di carbonio
forestale potrebbero essere transitori se una
maggiore mortalitd neutralizzasse nel tempo il
carbonio accumulato. Le osservazioni di eleva-
ta mortalitd dopo eventi climatici estremi raf-
forzano questa possibilita, anche se mancano
ancora dati sufficienti per stabilire se si tratti
di una tendenza generalizzata. Hartmann et
al. (2022) hanno comunque documentato
episodi improvvisi e inattesi di aumento del-
la mortalitd in ecosistemi forestali considerati
tolleranti o poco esposti al rischio.

Nel complesso, lo scenario piti coerente ¢
quello di una progressiva riduzione dell’efh-
cienza nell’'uso delle risorse. Le foreste mature
e vetuste continuano ad acquisire luce, acqua
€ nutrienti, ma convertono una quota minore
di queste risorse in nuovo accrescimento del
fusto. Tale riduzione sembra legata a vincoli
idraulici, cambiamenti nell’allocazione del car-
bonio, struttura gerarchica del popolamento,
mortalita differenziale e strategie di fitness non
orientate alla massima crescita. Il declino della
produttivitd non rappresenta quindi una sem-
plice senescenza degli alberi, ma una proprieta
emergente di ecosistemi complessi, struttural-
mente maturi e fisiologicamente vincolati.

6. DIREZIONI FUTURE

Se le foreste fossero in grado di sostenere
i tassi di crescita osservati nel periodo in cui
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viene raggiunta la piena area fogliare, i tassi di
crescita e di accumulo di carbonio potrebbero
aumentare del 30% o piti. E improbabile che
questo limite venga effettivamente raggiunto,
ma alcuni progressi potrebbero essere possibili
qualora si riuscissero a identificare con mag-
giore precisione i fattori responsabili del de-
clino. Un primo punto chiave ¢ riconoscere
che le spiegazioni attuali di questa perdita di
crescita restano incomplete e spesso basate su
foreste modello, non sempre rappresentative
della complessita delle foreste mature e vetu-
ste. Un secondo punto riguarda la necessita di
analizzare in modo piu dettagliato le diverse
componenti della produzione forestale lungo
gradienti di eta. Servono, in particolare, studi
sui cambiamenti della respirazione epigea e dei
flussi ipogei in foreste non gestite. Le evidenze
disponibili indicano che queste due componen-
ti difficilmente spiegano da sole la maggior par-
te del declino della crescita, ma conclusioni pi
solide richiedono una base di dati pit ampia.
Una questione ancora aperta riguarda il
modo in cui gli alberi regolano la destinazio-
ne del carbonio. Se la crescita dei singoli alberi
non ¢ semplicemente limitata dall’acquisizione
di carbonio, occorre comprendere come venga
“decisa” la destinazione del carbonio: se verso
le diverse componenti della crescita, verso la
respirazione o altre vie di smaltimento, oppu-
re attraverso una riduzione della fotosintesi. E
inoltre necessario attribuire correttamente cau-
se ed effetti ai cambiamenti concomitanti nelle
diverse componenti del bilancio del carbonio
di un popolamento. Gli alberi dominanti li-
mitano la propria crescita per mantenere uno
status sociale stabile rispetto ai vicini, anziché
massimizzare le dimensioni? Se lo status so-
ciale influenza la crescita indipendentemente
dagli effetti diretti sull’approvvigionamento di
carbonio, in che modo gli alberi percepisco-
no tale status? La selezione genetica o la mo-
dificazione genetica diretta potrebbero alterare
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eventuali meccanismi di regolazione negativa
dei fattori che limitano la crescita? Per rispon-
dere a queste domande sono necessarie ricer-
che sperimentali mirate.

Tuttavia, il declino della crescita non esau-
risce il significato ecologico e gestionale delle
foreste vetuste. Valutare questi ecosistemi sol-
tanto in termini di produttivitd legnosa o di
accumulo netto di carbonio rischia di ridurne
la complessita funzionale. Le foreste vetuste
differiscono da quelle pit giovani non solo
per l'etd, ma anche per struttura verticale e
orizzontale, continuitd ecologica, presenza di
grandi alberi, legno morto, microhabitat, stra-
tificazione delle chiome, eterogeneita del sot-
tobosco e capacita di modulare il microclima.
Queste caratteristiche influenzano biodiversi-
td, stabilitd ecosistemica, disponibilita di habi-
tat, resilienza agli stress climatici e persistenza
di specie sensibili. Di conseguenza, la gestione
delle foreste mature e vetuste non dovrebbe
essere orientata esclusivamente alla massimiz-
zazione della crescita o del sequestro di carbo-
nio, ma anche alla conservazione dei processi
ecologici che ne sostengono la funzionalita di
lungo periodo.

Le foreste vetuste differiscono dalle foreste
pit giovani anche per struttura e microcli-
ma. Frey et al. (2016) riportano che la forte
influenza della struttura della vegetazione sul
microclima offre I'opportunita di gestire gli
ecosistemi forestali in modo da favorire la per-
sistenza della biodiversita (Figura 4). Conser-
vando o creando condizioni forestali in grado
di attenuare gli effetti del riscaldamento sugli
organismi, o di rallentare la velocita con cui
essi devono adattarsi a un clima in cambia-
mento, potrebbe essere possibile mitigare al-
cuni effetti negativi del cambiamento clima-
tico. Le caratteristiche della vegetazione delle
foreste vetuste sembrano infatti esercitare un
effetto isolante: le temperature massime men-
sili primaverili diminuiscono di circa 2,5 °C,
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Figura 4 - Foresta di Perudica, Bosnia ed Erzegovina (foto R. Tognetti). La foresta di Peruéica ¢ un bosco vetu-
sto misto dominato da faggio (Fagus sylvatica L.), abete bianco (Abies alba Mill.) e abete rosso (Picea abies (L.)
Karst.), con presenza sporadica di altre latifoglie. Il popolamento ¢ caratterizzato da elevata biomassa viva, ab-

bondante legno morto, marcata eterogeneita spaziale e verticale, e da un mosaico di chiarie generate da disturbi

di piccola scala (Motta et al., 2024).

con effetti di raffreddamento lungo un ampio
gradiente strutturale di entitd comparabile alle
proiezioni a 50 anni dell’ /ntergovernmental Pa-
nel on Climate Change (IPCC). Tali condizioni
hanno quindi il potenziale di mitigare il riscal-
damento climatico su scala locale.

Il microclima in foresta puo differire for-
temente dal clima esterno. Nonostante il suo
potenziale impatto sulle risposte degli ecosi-
stemi forestali ai cambiamenti globali, la com-
prensione di come 'ambiente all'interno e al di
sotto delle chiome moduli le risposte biotiche
a livello di specie, comunita ed ecosistema ri-
mane ancora limitata (De Frenne et al., 2021).
II microclima forestale & modulato dall’intera-
zione tra disponibilita idrica e copertura arbo-
rea. Durante i periodi di siccita, la riduzione

dell'umiditd del suolo limita I'evapotraspi-
razione e indebolisce la capacita della foresta
di attenuare le temperature; questo effetto si
accentua quando stress idrico, defogliazione
o mortalitd riducono progressivamente la co-
pertura vegetale. La complessa stratificazione
verticale della vegetazione nelle foreste vetuste
influenza la quantita e la qualita della radia-
zione solare a onda corta in ingresso, della ra-
diazione a onda lunga in uscita e degli scambi
di umidita e carbonio (Chen et al., 2009). Di-
sturbi che aumentano la mortalita degli alberi
o modificano le dinamiche successionali pos-
sono creare aperture nella copertura arborea,
determinando variazioni locali del microclima.
Le riduzioni stagionali della copertura durante
periodi freschi o secchi aumentano Iesposi-
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zione dell’interno della foresta alle condizioni
esterne. Al contrario, foreste strutturalmente
complesse attenuano la variabilitd temporale
della temperatura, diurna, stagionale e inte-
rannuale, pil efficacemente dei sistemi meno
complessi. Questo effetto tampone dipende
dall’altezza e dalla struttura della vegetazione
ed ¢ generalmente ridotto nelle foreste secon-
darie rispetto alle foreste vetuste.

Gestire le foreste per le caratteristiche di
vetusta significa quindi favorire strutture com-
plesse, non soltanto mantenere alberi vecchi.
Le foreste vetuste hanno un profilo della ca-
nopea articolato che promuove elevata tur-
bolenza meccanica, maggiore accoppiamento
con l'atmosfera e bassa resistenza dello strato
limite. Chiome alte e irregolari, con superfici
discontinue, generano pit turbolenza rispetto
a chiome basse, continue e uniformi. Il grado
di accoppiamento con l'atmosfera influenza
le risposte allo stress idrico: i sistemi pill ac-
coppiati dipendono maggiormente dalla con-
duttanza stomatica, mentre quelli pitt disac-
coppiati risentono meno direttamente delle
condizioni atmosferiche esterne. Il flusso d’aria
attraverso la vegetazione genera vortici e favo-
risce lo scambio d’aria tra chiome e atmosfera
sovrastante. Laumento della rugosita della co-
pertura arborea pud determinare un uso pil
efficiente della luce e tassi piu elevati di traspi-
razione e fotosintesi.

Parallelamente, l'incremento dell’etd del
popolamento ¢ spesso associato a un aumen-
to della profondita dell’apparato radicale, che
consente ['esplorazione di nuove risorse nel
sottosuolo. La successione ecologica da specie
eliofile a specie tolleranti 'ombra comporta
modifiche del LAI e dei tratti fogliari, con pos-
sibili effetti sulla capacita di acquisizione netta
di carbonio per unita di investimento fogliare.
La struttura delle foreste vetuste puo inoltre
potenziare lintercettazione della radiazione,
aumentare la resilienza della produttivita agli
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stress idrici, influenzare la perdita e la concen-
trazione locale dei nutrienti e favorire la dispo-
nibilitd di habitat per flora e fauna. Disturbi
di piccola entita, longevita delle specie arboree
dominanti e continuita strutturale generano
un ambiente del sottobosco eterogeneo, com-
plesso e imprevedibile, che agisce come filtro
selettivo per adattamenti propri di specie spe-
cializzate.

Da questa prospettiva, le foreste vetuste as-
sumono un valore che non coincide con la sola
produttivitd. Anche quando l'accrescimento
del fusto diminuisce, tali ecosistemi possono
mantenere funzioni essenziali, i.e., conserva-
zione di carbonio accumulato nel lungo pe-
riodo, protezione di habitat rari, regolazione
microclimatica, mantenimento della biodi-
versita, continuitd dei processi biogeochimici
e maggiore resilienza rispetto a perturbazioni
climatiche. Il passaggio dalla produttivita alla
resilienza ¢ quindi cruciale: una foresta meno
produttiva in termini di nuovo legno non ¢
necessariamente meno funzionale dal punto di
vista ecologico. Al contrario, molte proprieta
che emergono con la vetustd, come comples-
sitd strutturale, mitigazione climatica e diver-
sificazione degli habitat, non possono essere
rapidamente ricreate attraverso popolamenti
giovani o artificiali.

In questo contesto, ¢ fondamentale distin-
guere tra foreste giovani originate dalla sostitu-
zione di popolamenti esistenti e foreste che si
instaurano attraverso processi di afforestazio-
ne. Lafforestazione rappresenta un’espansione
della copertura forestale, mentre la sostituzio-
ne dei popolamenti comporta la rimozione di
foreste preesistenti, riducendone il potenziale
di stoccaggio del carbonio a lungo termine
(Keeton et al., 2007). Sebbene I'afforestazione
possa contribuire ad aumentare il sequestro di
carbonio, la sua efficacia dipende fortemente
dal tipo di foresta (Forster et al., 2021). Le fo-
reste piantate e strutturalmente omogenee of-
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frono benefici inferiori in termini di stoccaggio
del carbonio, biodiversita e resilienza rispetto
alle foreste a rinnovazione naturale (Figura 5).
Benché l'entusiasmo per la messa a dimora
di alberi sia elevato, la rinnovazione naturale
delle foreste pud comportare costi inferiori
e sequestrare carbonio in modo piu rapido e
stabile rispetto alle piantagioni (Cook-Patton
et al., 2021). Le giovani foreste in ricrescita
contribuiscono temporaneamente ad aumen-
tare I'assorbimento di carbonio, ma non sono
in grado di sostituire la capacita di stoccaggio
a lungo termine delle foreste vetuste (Besnard
etal., 2025). Le foreste, a scala globale, stanno
evolvendo verso popolamenti sempre pil gio-
vani e di minore statura, riducendo il loro po-
tenziale di stoccaggio del carbonio (McDowell
et al., 2022).

Oltre allo stoccaggio del carbonio, le foreste
vetuste forniscono benefici ecosistemici e so-
ciali difficilmente sostituibili dai popolamenti
artificiali (Marchetti et al., 2010). Ne deriva
la necessita di politiche di conservazione e ge-
stione forestale mirate, capaci di bilanciare la
tutela delle foreste vetuste con strategie di uti-
lizzazione sostenibile, rinnovazione naturale e
adattamento climatico (Heinrich et al., 2023).
La protezione delle foreste vetuste non dovreb-
be essere interpretata come alternativa alla ge-
stione forestale, ma come parte di una strategia
pilt ampia che riconosce funzioni diverse, i.e.,
produzione, conservazione, stoccaggio del car-
bonio, regolazione microclimatica, biodiversi-
ta, protezione del suolo e continuita ecologica.

In tal senso, le strategie di gestione e con-
servazione devono tenere conto dell’etd, della
struttura e della tipologia forestale, affinché le
foreste vetuste rimangano ecosistemi funzio-
nali e capaci di contribuire alla mitigazione del
cambiamento climatico di origine antropica.
Hilmers et al. (2019), ad esempio, hanno ana-
lizzato particelle sperimentali in foreste mature
miste di abete rosso, faggio e abete bianco in
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Figura 5 - Parco Nazionale di Biogradska Gora, Mon-
tenegro (foto R. Tognetti). La foresta di Biogradska Gora
rappresenta un popolamento vetusto misto a dominan-
za di faggio (Fagus sylvatica L.), abete bianco (Abies alba
Mill.) e abete rosso (Picea abies (L.) Karst.), con presenza
accessoria di altre latifoglie. La struttura del bosco ¢ defi-
nita da un’elevata quantita di biomassa viva, abbondante
legno morto in diversi stadi di decomposizione, forte ete-
rogeneita spaziale e verticale, e da aperture nella copertura
originate da disturbi localizzati di bassa intensitd (Motta

etal., 2024).

diverse aree montane europee. Nonostante un
aumento significativo della temperatura media
annua, l'incremento medio annuo periodico di
volume (PAI) non ha mostrato variazioni signi-
ficative negli ultimi 30 anni. Tuttavia, a livello
di singola specie, sono emersi cambiamenti rile-
vanti: il faggio ha mantenuto il PAI nel periodo
1980-2010, I'abete rosso ha mostrato una dimi-
nuzione significativa, mentre 'abete bianco ha
registrato un aumento rilevante. Questi risultati
indicano che la risposta delle foreste mature al
cambiamento climatico non ¢ uniforme e di-
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pende dalla composizione specifica, dalla strut-
tura e dal contesto ambientale.

Nonostante il cambiamento climatico sia
destinato a spingere molte aree forestali verso
trasformazioni su larga scala, pratiche di gestio-
ne adattativa possono contribuire ad agevolare
la transizione verso strutture miste multispeci-
fiche pit resilienti e a minimizzare la perdita di
servizi ecosistemici (Tognetti et al., 2022). La
priorita non ¢ quindi soltanto aumentare la su-
perficie forestale o massimizzare la crescita, ma
mantenere e ricostruire complessita (Tognetti
& Torresan, 2026). La priorita non ¢ quindi
soltanto aumentare la superficie forestale o
massimizzare la crescita, ma mantenere e rico-
struire la complessita attraverso foreste con pit
specie, pit classi d’etd, maggiore stratificazione
verticale, continuita del legno morto, microha-
bitat diversificati e capacitd di tamponare gli
estremi climatici.. In questa prospettiva, le fo-
reste vetuste rappresentano non solo archivi di
carbonio, ma modelli funzionali per orientare
conservazione, restauro ecologico e gestione
adattativa in un clima in rapido cambiamento.
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I boschi vetusti rappresentano oggi un riferimento
essenziale per orientare strategie adattative di gestione,
conservazione ¢ ripristino degli ecosistemi forestali:
conservano grandi quantitd di carbonio, ospitano bio-
diversitd e mostrano processi ecologici che nei boschi
giovani o gestiti sono assenti 0 meno evidenti. Capire
come funzionano aiuta a prevedere la stabilitd futura
delle foreste e la loro capacita di rispondere a siccita,
aumento delle temperature e altri stress. Con 'aumento
dell’etd e delle dimensioni, gli alberi affrontano vincoli
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diversi da quelli delle piante giovani. Devono traspor-
tare acqua pil in alto, mantenere una maggiore massa
viva e sostenere chiome complesse. Questi fattori pos-
sono ridurre la crescita e la produttivitd, sia del singolo
albero sia dell'intero popolamento. A livello individuale,
il rallentamento pud dipendere da maggiori costi respi-
ratori, limiti idraulici e minore efficienza fotosintetica.
A livello di popolamento, puo essere associato a minore
disponibilitd di nutrienti e a una maggiore allocazione
di risorse verso componenti non legnose. Resta perd
incerto quanto questi processi causino davvero il de-
clino produttivo osservato. Eta, dimensioni, genetica,
ambiente e disturbi interagiscono in modi ancora poco
chiari, limitando la capacita di prevedere la risposta del-
le foreste vetuste al cambiamento globale.
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