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Abstract: Old-growth forests represent complex ecological systems in which community structure emerges 
from the interaction of long-term processes operating under conditions of limited disturbance and near-
saturation use of available resources. As such, they constitute fundamental reference systems for understanding 
forest functioning and for testing ecological models grounded in general principles. Th is study presents a 
methodological framework to describe and predict the structure of old-growth forests based on individual-level 
allometric relationships, under the assumption that the forest community fully exploits the available resources. 
By using crown volume as a proxy for individual resource use, and assuming complete resource utilization at 
the community level, we show that the diameter distribution emerges as a direct consequence of individual 
scaling laws and converges toward a distribution consistent with the Energetic Equivalence Principle (EEP). 
Th e approach, grounded in the so-called H-model, allows the slope of diameter (or height) distributions to be 
interpreted as a quantitative metric of old-growthness, disturbance intensity, and successional stage. Old-growth 
forests are thus proposed as functional reference systems for the study of ecological complexity and for the 
development of forest management strategies aligned with the principles of closer-to-nature silviculture.
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1. Introduzione

Le foreste vetuste rappresentano uno de-
gli oggetti di studio più complessi e, al tempo 

stesso, più informativi dell’ecologia forestale. 
In tali sistemi, i processi di crescita, competi-
zione, mortalità e rinnovazione hanno operato 
per tempi suffi  cientemente lunghi da consenti-



106 T. ANFODILLO ET AL. IFM LXXXI - 2s/2026

re l’emergere di strutture di comunità non più 
dominate da eventi contingenti o da forzanti 
antropiche recenti, ma principalmente vinco-
late da limiti biofi sici e funzionali. Per questo 
motivo, le foreste vetuste sono state a lungo 
considerate sistemi di riferimento privilegiati 
per comprendere il funzionamento delle fore-
ste naturali e per orientare pratiche di gestio-
ne forestale più prossime ai processi naturali 
(Bauhus et al., 2009; Mikolāš et al., 2023; 
Motta, 2002; Susmel, 1980).

Tradizionalmente, lo studio delle foreste 
vetuste è stato condotto attraverso approcci 
prevalentemente descrittivi, fi nalizzati all’i-
dentifi cazione di attributi strutturali distintivi 
quali la presenza di grandi alberi, la stratifi -
cazione verticale complessa, l’abbondanza di 
necromassa e la discontinuità spaziale del so-
prassuolo (Alessandrini et al., 2011; Bauhus et 
al., 2009; Di Filippo et al., 2017; Garbarino 
et al., 2012; Hooper & Vitousek, 1997). Tali 
attributi sono stati spesso utilizzati come in-
dicatori qualitativi di vetustà e come obiettivi 
gestionali nella selvicoltura naturalistica e clos-
er-to-nature. Tuttavia, sebbene questo approc-
cio abbia prodotto una vasta letteratura empi-
rica (tra i primi Susmel, 1980), esso presenta 
limiti evidenti quando l’obiettivo è quello di 
comprendere i meccanismi generali che gover-
nano l’organizzazione funzionale della comu-
nità forestale.

Un limite cruciale degli approcci puramen-
te descrittivi risiede nel fatto che essi diffi  cil-
mente consentono di distinguere tra pattern 
emergenti come conseguenza necessaria di 
vincoli funzionali e pattern contingenti lega-
ti a specifi che storie di disturbo o a partico-
lari combinazioni di specie. In altre parole, 
descrivere una foresta vetusta non equivale a 
spiegare perché quella foresta abbia assunto 
una determinata struttura. Questo problema 
diventa particolarmente rilevante nel conte-
sto della gestione forestale, dove l’imitazione 

statica di strutture osservate in foreste vetuste 
può risultare ineffi  cace o addirittura fuorvian-
te se non supportata da una comprensione dei 
processi sottostanti. Nondimeno è importante 
riconoscere con onestà che non conosciamo 
l’eff ettivo grado di vetustà delle foreste che ad 
oggi osserviamo e defi niamo come “vetuste”. 
In altre parole, esse esprimono pienamente lo 
stato di vetustà?

Un ulteriore nodo concettuale riguarda la 
distinzione tra senescenza, invecchiamento 
e vetustà. I primi due trovano applicazione a 
livello individuale: la senescenza, intesa come 
declino funzionale irreversibile, è un concetto 
che trova una chiara applicazione nelle spe-
cie animali ma che è stato più volte ritenuto 
inadeguato negli alberi che hanno tessuti pe-
rennemente giovani (i meristemi) che quindi 
crescono e invecchiano senza mostrare segni di 
declino funzionale (Anfodillo, 2005; Lanner 
& Connor, 2001; Petit et al., 2008; Stephen-
son et al., 2014). La vetustà, al contrario, è una 
proprietà della comunità e non coincide con 
la senescenza del sistema forestale. Le foreste 
vetuste mostrano infatti una notevole capacità 
di persistenza funzionale, resa possibile dalla 
coesistenza di individui appartenenti a classi 
dimensionali e stadi ontogenetici diff erenti, 
nonché dalla continua rigenerazione su piccola 
scala associata alla dinamica delle chiarie.

Questa distinzione implica che la vetustà 
non possa essere interpretata come uno stato 
statico o terminale della successione forestale, 
bensì come una condizione dinamica prossima 
a un equilibrio statistico, nel quale i fl ussi di 
biomassa, energia e individui tra classi dimen-
sionali sono bilanciati nel lungo periodo. In 
tale contesto, la struttura della comunità fore-
stale può essere interpretata come l’espressione 
di un compromesso tra processi di “competi-
zione” per le risorse e vincoli biomeccanici.

Proprio per questa ragione, le foreste vetu-
ste rappresentano sistemi ideali per testare mo-
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delli ecologici basati su principi generali e leg-
gi di scala. Negli ultimi decenni, un crescente 
numero di studi ha proposto che la struttura 
delle comunità forestali possa essere compresa 
a partire da relazioni allometriche individuali, 
ovvero da leggi che descrivono come le pro-
prietà morfologiche e funzionali degli alberi sca-
lino con la dimensione secondo i principi della 
metabolic theory (Brown et al., 2004; Enquist, 
2002; Muller-Landau et al., 2006; West et al., 
2009, 1999). Questo approccio si colloca all’in-
tersezione tra macroecologia teorica, biomecca-
nica vegetale e principi di ottimalità.

È in un quadro di riferimento simile, ma 
con assunzioni e predizioni diverse, che viene 
proposto il cosiddetto modello-H (Anfodillo et 
al., 2013; Simini et al., 2010) che si basa fon-
damentalmente sull’assunzione che la comu-
nità possa raggiungere uno stato di completo 
(i.e. massimo) uso delle risorse disponibili. 
Utilizzando i principi di meccanica statistica 
questa assunzione porta alla predizione di una 
struttura caratteristica ed universale, quando 
la comunità è costituita da alberi di diversa 
dimensione sulla stessa superfi cie come specifi -
catamente accade in una foresta naturale vetu-
sta. Da notare che, invece, nell’approccio della 
metabolic theory la struttura della comunità si 
caratterizza da coorti di alberi della stessa di-
mensione che si avvicendano nel tempo in una 
simulazione di autodiradamento o self-thinning 
tipica delle comunità coetaneiformi. Interes-
sante notare che la curva di distribuzione delle 
dimensioni (diametrica o delle altezze) predet-
ta dal modello-H nella condizione di ottimalità 
corrisponde a quella che si realizza nella con-
dizione prevista dal principio di equivalenza 
energetica (Energetic Equivalence Principle, 
EEP). Secondo tale principio, in una comuni-
tà satura di risorse, il consumo totale di energia 
associato a ciascuna classe dimensionale tende 
a essere approssimativamente costante, grazie a 
una compensazione tra il numero di individui 

e il loro tasso metabolico (White et al., 2007). 
Sebbene originariamente formulato in ambito 
zoologico (Damuth, 1981, 2007), l’EEP è sta-
to progressivamente esteso ai sistemi vegetali e, 
in particolare, alle comunità forestali (West et 
al., 2009).

Tuttavia, l’applicazione dell’EEP alle foreste 
non è priva di criticità. La letteratura forestale ri-
porta infatti un’elevata variabilità nelle penden-
ze delle distribuzioni dimensionali degli alberi, 
apparentemente in contrasto con le previsioni 
di universalità suggerite dalla metabolic theory. 
Questa discrepanza ha generato un acceso di-
battito tra ecologi teorici e forestali, spesso pola-
rizzato tra approcci fortemente generalizzanti e 
osservazioni empiriche sito-specifi che (Coomes, 
2006; Coomes et al., 2003; Muller-Landau et 
al., 2006; Pretzsch & Dieler, 2012).

Un contributo alla riconciliazione di que-
ste due prospettive può essere off erto dal mo-
dello-H che appunto prevede la possibilità 
più realistica che gli scaling allometrici dell’in-
dividuo possano variare, ossia non siano uni-
versalmente confi nati al fatto che il tasso me-
tabolico o l’area fogliare scalino con l’altezza 
dell’albero con un esponente pari a 3 (o 2 se la 
variabile indipendente è il diametro) (Loubota 
Panzou et al., 2021). È stato dimostrato, infat-
ti, che la pendenza delle distribuzioni diame-
triche non è universale, ma dipende in modo 
deterministico dalle relazioni allometriche in-
dividuali (Anfodillo et al., 2013; Pasqualotto 
et al., 2025) e dal grado di saturazione delle 
risorse della comunità (Sellan et al., 2017). In 
questo contesto, la variabilità osservata nelle 
distribuzioni dimensionali non rappresenta 
una confutazione del quadro teorico, bensì 
una sua naturale conseguenza delle diff erenze 
di scaling allometrici individuali o in sistemi 
non pienamente saturi o soggetti a disturbo.

Alla luce di queste considerazioni, l’obietti-
vo del presente lavoro è quello di formalizzare 
un quadro metodologico generale per lo studio 
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della struttura delle foreste vetuste, fondato su 
relazioni allometriche individuali e sul prin-
cipio di equivalenza energetica. L’approccio è 
concepito come strumento teorico e operati-
vo per interpretare la struttura delle comunità 
forestali in termini funzionali, piuttosto che 
puramente descrittivi, e per utilizzare le foreste 
vetuste come sistemi di riferimento nel conte-
sto della gestione forestale closer-to-nature.

2. Materiali e metodi

2.1 Impostazione concettuale e assunzioni di base
L’approccio proposto si fonda su alcune 

semplici assunzioni esplicite, che defi niscono il 
dominio di validità del modello e ne chiarisco-
no l’interpretazione ecologica. In primo luogo, 
si assume che la comunità forestale possa essere 
descritta come un sistema complesso compo-
sto da individui che “competono” per risorse 
limitate, in particolare luce, spazio e nutrienti 
e che, in condizioni di vetustà o di disturbo 
trascurabile, la comunità sia prossima a una 
condizione di uso completo delle risorse dispo-
nibili (o di quella maggiormente limitante).

Questa condizione non implica l’assenza 
di dinamica, bensì l’esistenza di un equilibrio 
statistico nel quale i fl ussi di individui tra classi 
dimensionali sono bilanciati nel lungo perio-
do. In tale contesto, la struttura della comuni-
tà non è determinata da parametri demografi ci 
contingenti, ma da vincoli funzionali e geome-
trici che agiscono a livello individuale.

Per tradurre il concetto di uso delle risorse 
in termini quantitativi è necessario individua-
re una grandezza misurabile che rappresenti 
in modo affi  dabile il tasso metabolico indivi-
duale. Nei sistemi forestali, uno dei proxy più 
effi  caci è il volume di chioma (Vcro), in quanto 
strettamente correlato all’area fogliare totale e, 
quindi, alla capacità fotosintetica e al consumo 
di risorse dell’albero.

Si assume pertanto che il tasso metabolico 
individuale  sia isometrico rispetto al volume 
di chioma:

B Vcro

Questa assunzione è supportata da nume-
rosi studi che mostrano una relazione presso-
ché isometrica tra area fogliare e metabolismo 
(o consumo di risorse, come acqua, nutrienti 
etc), indipendentemente dalla specie.  L’uso del 
volume di chioma come proxy consente inol-
tre di superare alcune delle criticità associate 
a modelli che assumono reti di distribuzione 
vascolare idealmente frattali, risultando più di-
rettamente collegato a misure dendrometriche 
osservabili. Va comunque sottolineato il fatto 
che si assume che la singola unità fogliare ab-
bia un funzionamento (e.g. tasso traspirativo/
fotosintetico etc.) costante indipendentemente 
dalla dimensione dell’albero e questo avviene 
grazie a meccanismi compensativi dell’aumen-
to di lunghezza del percorso idraulico ben co-
nosciuti (Anfodillo et al., 2006; Anfodillo & 
Olson, 2024; Lechthaler et al., 2020; Olson et 
al., 2020, 2014). Così, è lecito assumere che 
un’unità di volume di chioma consumi una 
quantità costante di risorse e che quindi le ri-
sorse consumate da un albero e dalla comu-
nità siano proporzionali al volume di chioma 
dell’individuo e dell’insieme degli individui.

2.2 Relazioni allometriche individuali 
e formulazione del modello-H

Il passo successivo consiste nel quantifi care 
come il volume di chioma scala con la dimen-
sione dell’albero con misurazioni empiriche 
che sono sito e specie specifi che e quindi si ri-
feriscono a quel particolare ambiente/ecosiste-
ma. Il volume di chioma viene espresso in fun-
zione dell’altezza totale dell’albero (h) secondo 
una relazione di tipo allometrico:

Vcro  h
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 dove esprime il complesso delle relazioni di 
scaling tra lunghezza di chioma e altezza e rag-
gio di chioma ed altezza (nella formulazione 
estesa  assume il valore di a(1+2H) dove “H” è 
l’esponente di scaling del raggio di chioma in 
funzione dell’altezza, che in West et al., (1999) 
è universale e sempre uguale a 1, e “a” l’espo-
nente della relazione della lunghezza di chioma 
in funzione dell’altezza). Il valore complessivo 
di  può variare (ossia H non è sempre  uguale 
a 1 ma può essere anche < 1) ma la variazione 
è in un intervallo relativamente ristretto ossia 
tra circa 2 nelle foreste temperate di conifere e 
circa 3,5 nelle foreste tropicali dove la lunghez-
za della chioma varia iper-allometricamente 
rispetto all’altezza (ossia l’esponente a > 1) e 
risulta sorprendentemente simile tra specie di-
verse all’interno dello stesso contesto ecologi-
co (Anfodillo et al., 2013; Sellan et al., 2017). 
Questo suggerisce che l’architettura della chio-
ma sia fortemente vincolata da principi bio-
meccanici e connessi alla “competizione” in 
quella particolare condizione, piuttosto che da 
caratteristiche tassonomiche specifi che.

2.3 Derivazione della distribuzione delle 
dimensioni a livello di comunità

Una volta misurato empiricamente lo scal-
ing del volume di chioma in funzione dell’al-
tezza negli alberi della comunità è possibile 
predire la distribuzione applicando un approc-
cio di meccanica statistica assumendo che la 
comunità forestale utilizzi ottimamente le 
risorse disponibili (si veda la matematica in 
Simini et al., 2010). Questo approccio porta 
alla predizione di una comunità che rispetta il 
principio di equivalenza energetica (EEP) ossia 
quando il consumo totale di risorse associato a 
ciascuna classe dimensionale sia costante (i.e. 
le risorse sono equi-ripartite tra tutte le classi 
dimensionali):

N(h)∙B(h) = costante

Sostituendo la relazione allometrica per il 
tasso metabolico:

N(h)∙h = costante

da cui segue direttamente:

N(h) h-a

Questa relazione rappresenta la predizione 
teorica della distribuzione delle altezze in una 
comunità forestale in condizioni di uso otti-
male delle risorse. È importante sottolineare 
che la pendenza della distribuzione non è un 
parametro libero, ma è determinata univoca-
mente dall’esponente allometrico individuale.

2.4 Finite-size scaling e limiti dimensionali
Nelle foreste reali, la distribuzione delle di-

mensioni non segue una legge di potenza su 
tutto l’intervallo osservabile. Il fatto che gli al-
beri abbiano un’altezza che è un valore fi nito 
(gli alberi a seconda della fertilità del sito pos-
sono avere altezze massime variabili che non 
superano mai i 110-120 m di altezza) porta di 
conseguenza il fatto che vi sia una deviazio-
ne sistematica dalla linearità in scala log–log. 
Questo fenomeno è descritto dal concetto di 
fi nite-size scaling (Anfodillo et al., 2013; Ma-
ritan et al., 1996) ed è comune ad altri tipi di 
distribuzioni (si veda dopo il capitolo relativo 
al cut-off ).

Il limite superiore della distribuzione, defi -
nito cut-off  o altezza caratteristica (hc), rappre-
senta la massima dimensione in cui è osserva-
bile il comportamento di legge potenza in un 
dato contesto ecologico e delimita il dominio 
entro il quale il modello teorico è applicabile. 
Analogamente, un limite inferiore può essere 
introdotto per tenere conto di deviazioni nelle 
classi dimensionali più piccole, spesso legate a 
vincoli di campionamento o a processi ecolo-
gici specifi ci delle fasi giovanili.
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2.5 Passaggio da altezza a diametro e implicazio-
ni metodologiche

Poiché il diametro del fusto (D) è la va-
riabile più comunemente utilizzata nei rilievi 
forestali, è spesso necessario riformulare la di-
stribuzione delle dimensioni in funzione del 
diametro. Assumendo una relazione allometri-
ca tra altezza e diametro:

h  Db

si ottiene con le opportune trasformazioni (Pa-
squalotto et al., 2025; Sellan et al., 2017):

N(D)  D(-b*b-1

È fondamentale sottolineare che l’equivalen-
za energetica è rigorosamente valida solo quando 
l’altezza è utilizzata come variabile indipenden-
te. L’uso del diametro introduce una trasfor-
mazione non lineare che può mascherare l’in-
varianza energetica e condurre a interpretazioni 
errate se non opportunamente considerata.

3. Risultati e discussione

L’applicazione del quadro metodologico 
allometrico-funzionale descritto nella sezio-
ne precedente consente di derivare una serie 
di risultati generali, indipendenti da specifi ci 
dataset, ma verifi cabili empiricamente attra-
verso il confronto con strutture forestali reali. 
In questa sede, i risultati vengono presentati in 
forma concettuale, coerentemente con l’impo-
stazione metodologica del lavoro, e interpretati 
come conseguenze necessarie delle assunzioni e 
delle relazioni allometriche adottate.

3.1 Emergenza di una distribuzione “universale” 
in condizioni di uso completo delle risorse

Il risultato principale del modello è che, 
in condizioni di uso completo delle risorse, la 
struttura dimensionale della comunità foresta-
le emerge come una conseguenza diretta delle 

relazioni allometriche individuali il che porta 
all’aff ermazione “la foresta è l’albero” (West et 
al., 2009). In particolare, una volta noto come 
il volume di chioma scala con l’altezza degli al-
beri, la distribuzione delle altezze è interamente 
determinata e segue una legge di potenza con 
esponente pari all’esponente allometrico   ma 
con segno negativo. Questo risultato implica 
che la distribuzione diametrica (i.e. la struttu-
ra) non è un attributo contingente o storica-
mente determinato, ma una proprietà del si-
stema quando esso opera in prossimità di una 
condizione di saturazione funzionale. In altre 
parole, i risultati supportano una visione del-
la struttura forestale come proprietà derivante 
da processi che agiscono a livello individuale, 
piuttosto che come il prodotto diretto di speci-
fi che storie demografi che o gestionali.  In que-
sto senso, l’approccio allometrico-funzionale 
consente di superare la dicotomia tradizionale 
tra modelli fortemente generalizzanti e osser-
vazioni empiriche sito-specifi che. Il concetto 
sintetizzato nell’espressione “la foresta è l’al-
bero” trova qui una formalizzazione rigorosa: 
le proprietà architetturali degli individui (i.e. 
lo scaling del volume di chioma rispetto all’al-
tezza) quando combinate con un principio di 
ottimizzazione a livello di comunità, sono suf-
fi cienti a predire la struttura delle foreste ve-
tuste. Questo risultato riduce drasticamente il 
numero di parametri necessari per descrivere 
sistemi complessi e fornisce una chiave inter-
pretativa potente e parsimoniosa.

3.2 Convergenza dalla predizione del modello-H 
al Principio di Equivalenza Energetica (EEP)

Un aspetto teoricamente rilevante dell’ap-
proccio allometrico–funzionale qui presentato 
è che le predizioni del modello-H coincidono 
formalmente con quelle del principio di equi-
valenza energetica originariamente formulato 
da Damuth (1981), pur emergendo attraverso 
un percorso concettuale radicalmente diverso. 
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Nel caso del principio di equivalenza energe-
tica classico, l’invarianza del consumo energe-
tico tra specie di diversa dimensione e densità 
è interpretata come proprietà emergente di 
comunità sature, giustifi cata a posteriori at-
traverso argomentazioni metaboliche generali. 
Al contrario, nel modello-H la struttura coin-
cidente con il principio di equivalenza energe-
tica è la conseguenza necessaria delle relazioni 
allometriche individuali e dell’assunzione di 
uso completo delle risorse a livello di comuni-
tà, come distribuzione che ha la maggiore pro-
babilità di verifi carsi perché quella che utilizza 
al meglio le risorse. In particolare, il model-
lo-H non introduce alcun vincolo addizionale 
sul tasso metabolico individuale, né assume a 
priori una specifi ca forma della distribuzione 
delle dimensioni. L’unica assunzione fonda-
mentale riguarda il modo in cui la geometria 
della chioma scala con la dimensione dell’albe-
ro, una relazione che può essere misurata em-
piricamente e che rifl ette vincoli biomeccanici 
e “competitivi”. A partire da questa relazione, 
e imponendo la condizione che la comunità 
utilizzi completamente le risorse disponibili, 
la distribuzione delle dimensioni emerge au-
tomaticamente in una forma tale da garantire 

l’invarianza del consumo energetico totale tra 
classi dimensionali (Fig. 1).

In questo senso, il modello-H fornisce una 
derivazione meccanicistica del principio di 
equivalenza energetica, mostrando che esso 
non è un principio indipendente o universale 
in senso astratto, ma una proprietà emergen-
te di comunità forestali che operano in pros-
simità di una condizione di saturazione fun-
zionale. La coincidenza tra le predizioni del 
modello-H e quelle dell’EEP (Damuth, 1981) 
non richiede quindi l’introduzione di vincoli 
metabolici globali, né l’assunzione di reti di 
distribuzione ideali (anche se, come detto, si 
assume una funzionalità costante dell’unità di 
area fogliare), ma deriva esclusivamente dalla 
combinazione tra architettura individuale e 
ottimizzazione dell’uso delle risorse a livello di 
comunità.

Questa convergenza ha implicazioni concet-
tuali importanti. Da un lato, essa chiarisce per-
ché il principio di equivalenza energetica trovi 
conferma empirica soprattutto in foreste vetu-
ste o poco disturbate, ovvero in sistemi pros-
simi all’uso completo delle risorse. Dall’altro, 
spiega perché deviazioni sistematiche dall’EEP 
siano comunemente osservate in foreste gestite 

Figura 1 - Rappresentazione in assi 
semi-log del principio dell’Equi-
valenza Energetica tra le classi di-
mensionali. L’aumento delle risorse 
utilizzate dalla singola pianta (Vcro) 
viene perfettamente compensato 
dalla diminuzione della numerosità 
della particolare coorte (N. indivi-
dui) in modo che il prodotto tra le 
due variabili si mantenga costante 
(EEP).
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o disturbate, senza che ciò implichi una con-
futazione del quadro teorico generale (Simini 
et al., 2010; Pasqualotto et al., 2025). In tali 
sistemi, infatti, non è l’allometria individuale a 
essere alterata, bensì la condizione di saturazio-
ne funzionale della comunità, che rappresenta 
il presupposto necessario affi  nché l’equivalenza 
energetica emerga.

In defi nitiva, il modello-H mostra che il 
principio di equivalenza energetica può esse-
re interpretato non come una legge ecologica 
fondamentale da assumere a priori, ma come 
un risultato emergente, testabile e condiziona-
to, che fornisce una chiave di lettura funziona-
le della struttura delle foreste vetuste. 

3.3 Eff etti del fi nite-size scaling e ruolo del cut-off 
L’introduzione del concetto di fi nite-size sca-

ling consente di interpretare in modo coerente le 
deviazioni dalla legge di potenza osservate nelle 
classi dimensionali più grandi. In tutti i sistemi 
forestali reali, la distribuzione delle dimensioni 
mostra un decadimento più rapido oltre una 
certa soglia dimensionale, corrispondente all’ 
altezza caratteristica o cut-off  del sistema (Anfo-
dillo et al., 2013). Questo risultato ha due im-
plicazioni fondamentali. 

In primo luogo, esso chiarisce che questa 
diminuzione molto brusca della numerosità dei 
grandi alberi non deve essere interpretata come 
una conseguenza necessaria di disturbi o del ve-
rifi carsi di una competizione asimmetrica  tra 
alberi di diversa dimensione come proposto da 
Farrior et al. (2016), ma, invece,  come l’eff etto 
di un fenomeno generale che avviene anche in 
sistemi non eminentemente biologici come la 
distribuzione dell’area dei bacini idrologici in 
una certa zona (Maritan et al., 1996) o la fre-
quenza dell’area degli incendi boschivi in una 
determinata regione (Rizzolo, 2016). 

In secondo luogo, esso consente di delimi-
tare il dominio di validità del modello teorico 
e di evitare interpretazioni errate basate sull’a-

dattamento di leggi di potenza su intervalli di-
mensionali non appropriati come si può osser-
vare in West et al. (2009).

3.4 Altezza vs. diametro: implicazioni concettuali 
e operative

Un punto cruciale emerso dall’analisi ri-
guarda la scelta della variabile dimensionale 
utilizzata per descrivere la struttura di comu-
nità. L’altezza degli alberi si rivela la variabile 
più appropriata rispetto al diametro per testare 
il principio di equivalenza energetica, in quan-
to parametro guida la variazione del volume di 
chioma. L’uso del diametro, sebbene operati-
vamente conveniente, può mascherare l’inva-
rianza energetica e condurre a interpretazioni 
errate se non accompagnato da una corretta 
trasformazione delle variabili (Sellan et al., 
2017). Questo risultato ha implicazioni meto-
dologiche importanti per l’analisi delle distri-
buzioni dimensionali e suggerisce la necessità 
di una maggiore attenzione nella scelta delle 
metriche strutturali. 

Sta di fatto che nella pratica applicati-
va del modello viene eff ettuata una accurata 
conversione per includere il diametro come 
variabile predittiva misurata a terra. Al fi ne 
di stabilire correttamente le relazioni allo-
metriche illustrate, il diametro considerato 
qui come D si riferisce al diametro misurato 
alla base (esclusi evidenti cordoni radicali) e 
non il diametro comunemente utilizzato in 
campo forestale, ovvero DBH (Diametro a 
1,30 m di altezza dal suolo). Tale scelta è mo-
tivata dal fatto che nello studio dello scaling 
allometrico vanno necessariamente inclusi 
individui di dimensioni più piccole, inclusi 
quelli sotto a 2 m di altezza comunemente 
esclusi dai rilievi forestali. Infatti, sebbene per 
alberi di grandi dimensioni la diff erenza tra la 
rastremazione del fusto tra 1,30 m (DBH) e 
in prossimità del suolo non sia notevole, tale 
diff erenza si accentua molto in individui di 
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piccole dimensioni e potrebbe dare origine a 
notevoli errori di stima. Per ottenere la rela-
zione D vs DBH e convertire eventualmente 
dati a 1,30 m di inventario sarà suffi  ciente in 
sede di raccolta del dato di volume di chioma 
in campo, prendere per un campione di in-
dividui sia DBH che D in modo da stabilire 
una relazione allometrica che renda accessibi-
le anche i dati inventariali pregressi eventual-
mente disponibili.

3.5 Interpretazione funzionale delle pendenze 
osservate

Un ulteriore risultato rilevante è che la 
pendenza osservata della distribuzione delle 
dimensioni può essere utilizzata come metrica 
quantitativa dello stato funzionale del sistema. 
Pendenze prossime a quelle teoriche indicano 
comunità molto vicine a una condizione di 
equilibrio funzionale, mentre deviazioni siste-
matiche (i.e. pendenze minori) segnalano la 
presenza di disturbi passati, limitazioni ambien-
tali o stadi successionali intermedi (Fig. 2). 

Questo risultato fornisce una base quan-
titativa per interpretare la vetustà non come 
una categoria qualitativa, ma come una pro-

prietà continua e misurabile della struttura di 
comunità.

La pendenza della curva di distribuzione 
diametrica in condizioni di piena saturazio-
ne delle risorse è quella con la maggior pen-
denza possibile ossia quella in cui si osserva il 
massimo tasso di mortalità della comunità. Il 
caso opposto è quello di una pendenza nulla 
(esponente  = 0) che si osserva tipicamente nei 
pioppeti. In queste colture la gestione cerca di 
ridurre al massimo la mortalità piantando le 
barbatelle ad una distanza tale che non si in-
neschi nessun fenomeno di auto-diradamento 
nemmeno quando gli individui sono a fi ne tur-
no. Così, nonostante l’aumento di dimensione 
degli alberi la loro numerosità non cambia per 
cui la curva di distribuzione ha una pendenza 
pari a zero.

3.6 Limiti del modello e prospettive future
Nonostante la sua generalità, l’approccio 

proposto presenta alcuni limiti che meritano 
di essere discussi. In primo luogo, il modello 
assume condizioni di uso completo delle risor-
se e non considera esplicitamente la variabilità 
climatica interannuale o di lungo periodo che 

Figura 2 - Comunità che hanno subito disturbi recenti (a) si caratterizzano per minori pendenze della curva di 
distribuzione diametrica osservata (nero) rispetto a quella di massima saturazione (arancio) evidenziando una 
distanza (freccia nera) tra le due distribuzioni che è misura del disturbo. In una progressione evolutiva della 
comunità, la distribuzione osservata tende ad approssimarsi alla predizione del modello-H (b). I grafi ci qui 
raffi  gurati in a) e b) sono due foreste reali attigue nelle Dolomiti Venete (Comune di Auronzo di Cadore, BL) 
a diversi gradi di disturbo ma con riferimento di modello (esponente  coincidente: a) particelle della Regola di 
Villapiccola e della Regola di Villagrande e b) foresta della Riserva Naturale Orientata di Somadida. 
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potrebbero alterare temporaneamente la strut-
tura della comunità perché di fatto si modifi ca 
la disponibilità delle risorse.

In secondo luogo, l’approccio è intrinseca-
mente statico, nel senso che descrive la struttu-
ra attesa in una condizione di quasi-equilibrio, 
ma non fornisce una descrizione esplicita delle 
traiettorie temporali che conducono a tale con-
dizione. L’integrazione del quadro allometri-
co-funzionale con modelli dinamici rappresenta 
una direzione promettente per ricerche future.

Inoltre, il modello è in grado di predire solo 
l’esponente della curva di distribuzione diame-
trica quindi, quando si applica il modello ad 
una situazione non di piena saturazione delle 
risorse non è possibile quantifi care l’eff ettivo 
numero degli individui per classe diametrica 
che ci dovrebbe essere in una condizione di 
piena saturazione. In pratica si può predire la 
pendenza di una comunità di piena saturazio-
ne ma non è possibile fare la predizione del 
numero assoluto di individui, ossia l’intercetta 
della relazione (Fig. 3). Tuttavia, è possibile, 
conoscendo la distribuzione attuale e l’am-
montare delle risorse metaboliche in essa inve-
stita (volume complessivo di chioma del popo-
lamento), ottenere una predizione del numero 

di individui attesi per classe diametrica qualora 
le risorse presenti venissero redistribuite coe-
rentemente con la distribuzione (pendenza) 
predetta dal modello. In altre parole, in base 
alle risorse disponibili al momento del rilievo 
attuale, si può comprendere quale sia la distri-
buzione in classi diametriche più funzionale 
dal punto di vista energetico complessivo della 
foresta e guidarla in quella direzione qualora vi 
siano le condizioni per un intervento gestio-
nale. Questo tipo di applicazione pratica del 
modello ad un caso reale in lecceta mediterra-
nea è discusso in Pasqualotto et al. (2025) ed 
espresso nelle sue applicazioni tecnico-applica-
tive nell’ambito selvicolturale in uno speciale 
dossier per la gestione forestale (Anfodillo & 
Pasqualotto, 2025). 

4. Conclusioni

Il presente lavoro propone un quadro me-
todologico generale per lo studio della strut-
tura delle foreste vetuste, fondato su relazio-
ni allometriche individuali e sul principio di 
equivalenza energetica. L’approccio consente 
di interpretare la distribuzione delle dimensio-

Figura 3 -  La predizione del mo-
dello riguarda solo la pendenza 
della curva di distribuzione (qui 
appare come una retta dopo la 
trasformazione log-log degli assi). 
Non è (ancora) possibile predire 
anche il numero assoluto degli in-
dividui il che darebbe la possibilità 
di defi nire anche l’intercetta. Nella 
fi gura sono rappresentate alcune 
possibili curve al di sopra di quella 
osservata che rappresenterebbero 
comunità con maggiore area fo-
gliare e massa complessiva.
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ni degli alberi come una proprietà emergente 
della comunità forestale in condizioni di uso 
ottimale delle risorse, e di utilizzare la pen-
denza della distribuzione dimensionale come 
metrica quantitativa del grado di vetustà e di 
disturbo.

Le foreste vetuste emergono così come sistemi 
di riferimento funzionali di valore insostituibile, 
non solo per comprendere la complessità ecolo-
gica dei sistemi forestali, ma anche per orientare 
strategie di gestione forestale basate su principi 
scientifi ci generali e replicabili.

Ringraziamenti
Si ringraziano Marco Cappellaro e Marina 

Galbiati per l’aiuto nella raccolta dei dati in 
foresta.

RIASSUNTO

Le foreste vetuste rappresentano sistemi ecologi-
ci complessi nei quali la struttura di comunità emerge 
dall’interazione di processi di lungo periodo in condi-
zioni di disturbo limitato e con un uso prossimo alla 
saturazione delle risorse disponibili. In quanto tali, esse 
costituiscono sistemi di riferimento fondamentali per 
comprendere il funzionamento delle foreste e per testare 
modelli ecologici basati su principi generali. In questo 
lavoro viene presentato un quadro metodologico per 
descrivere e prevedere la struttura delle foreste vetuste a 
partire da relazioni allometriche individuali e assumen-
do che la comunità forestale sia in grado di utilizzare 
completamente le risorse disponibili.  Utilizzando il vo-
lume di chioma come proxy dell’uso di risorse a livello 
individuale, e assumendo un pieno uso delle risorse da 
parte della comunità, si dimostra come la distribuzione 
diametrica emerga come conseguenza diretta delle leggi 
di scala individuali e converga verso una distribuzio-
ne coerente con il principio di equivalenza energetica 
(Energetic Equivalence Principle, EEP). L’approccio, fon-
dato sul cosiddetto modello-H consente di interpretare 
la pendenza delle distribuzioni diametriche (o delle al-
tezze) come metrica quantitativa del grado di vetustà, 
di disturbo e di stadio successionale. Le foreste vetuste 
vengono così proposte come sistemi di riferimento fun-

zionali per lo studio della complessità ecologica e per lo 
sviluppo di strategie di gestione forestale in aderenza ai 
principi della selvicoltura prossima alla natura. 
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