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ROBERTA PASTORELLI

La vita dopo la morte dell’albero:  
il necrobiota del legno

1.	Introduzione

Gli ecosistemi forestali ospitano una grande 
porzione della biodiversità terrestre e svolgono 
un ruolo cruciale nei cicli biogeochimici degli 
elementi, influenzando il clima e fornendo ser-
vizi ecosistemici per il benessere della socie-

tà. Il mantenimento delle foreste rappresenta 
quindi uno strumento importante per la conser-
vazione della biodiversità e il funzionamento 
dell’ecosistema (Fichtner, Härdtle, 2021). La 
gestione forestale sostenibile (GFS) è diventato 
un importante principio guida a sostegno del-
la biodiversità e della funzionalità degli eco-

Figura 1– Legno morto costituito da resti d’alberi un tempo viventi: alberi morti ancora in piedi o al suolo, tronchi spezzati, pic-
coli e grandi rami, e ceppaie (Vincigliata, Toscana).
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sistemi forestali, consentendo la diffusione di 
pratiche di gestione volte a considerare tutti le 
componenti del bosco, compreso il legno morto 
(Figura 1) (Paletto et al., 2012). In particola-
re, nella gestione forestale naturalistica (close-
to-nature forest management), il legno morto 
è considerato una componente fondamentale 
in quanto supporta gli habitat e la diversità di 
numerose specie animali e vegetali (Figura 2) 
(Müller, Bütler, 2010). 

Negli ultimi decenni, la percezione dell’im-
portanza del legno morto negli ecosistemi fo-
restali è gradualmente cambiata. Nel passato, 
infatti, la sua presenza era considerata come 
un fenomeno di disturbo sia per motivi sani-
tari (La Fauci et al., 2006) che per il maggior 
rischio d’incendi (Camia et al., 2006), recen-
temente invece è stata riconosciuta come uno 
degli indicatori più idonei di gestione forestale 
sostenibile e per valutare lo stato di naturalità 
di una foresta (Paletto et al., 2012). Gli studi 

riguardanti la sua abbondanza, la tipologia ed 
i meccanismi coinvolti nella sua decomposi-
zione rivestono pertanto un sempre crescente 
interesse.

Negli ecosistemi forestali la maggior parte 
della biodiversità, anche a livello intraspecifi-
co, si trova tra batteri, funghi, protozoi, licheni 
e artropodi che vivono principalmente nel suo-
lo ma che si trovano abbondanti anche nella 
necromassa (legno, lettiera, carcasse di ani-
mali) dove sono attori essenziali nei processi 
di decomposizione. La necromassa legnosa è 
un’importante fonte di materia organica per il 
suolo, fondamentale per il riciclo dei nutrien-
ti. Infatti, attraverso la decomposizione della 
necromassa i composti presenti nel legno sotto 
forma di polimeri strutturali vengono demoliti e 
trasferiti al suolo, così da rendere i nutrienti in 
essi contenuti disponibili per i microrganismi 
del suolo e per l’assorbimento da parte delle 
radici delle piante. 

Figura 2 – Il legno morto come habitat e fonte di nutrienti per altri organismi vegetali: (A) muschi (Hyytiälä, Finlandia); (B) 
piante vascolari (Riserva naturale I Giganti della Sila, Calabria); (C) licheni (Hyytiälä, Finlandia).
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2.	Il necrobiota del legno

Il termine necrobiota era originariamente 
utilizzato per descrivere “la comunità di specie 
(sia procariotiche che eucariotiche) associate a 
resti in decomposizione di biomassa eterotrofa, 
includendo carogne di animali e cadaveri uma-
ni” (Benbow et al., 2013). Questo termine, in-
centrato quindi principalmente sulle carogne 
dei vertebrati, è stato successivamente amplia-
to da Benbow et al. (2018) per includere qual-
siasi altra forma di necromassa come foglie, 
legno, e sterco. Il termine necrobiota può esse-
re quindi associato alla decomposizione della 
necromassa sia vegetale che animale. Nell’a-
zione decompositrice del necrobiota alcuni 
aspetti sono da considerarsi universali, come la 
disintegrazione dei tessuti, l’attività microbica, 
il rilascio ed il riciclo dei nutrienti all’interno 
dell’ecosistema, mentre altri sono caratteristi-
ci delle diverse forme di necromassa, come le 
dinamiche della comunità, i tassi di decompo-
sizione e gli specifici taxa decompositori (Ben-
bow et al., 2018).

Il legno morto è una fonte notevole di ma-
teria organica costituita da zuccheri semplici, 
acidi organici e biopolimeri strutturali com-
plessi quali cellulosa, emicellulosa e lignina. 
Il suo tasso di decomposizione è determinato 
principalmente dalla refrattarietà dei com-
plessi lignino-cellulosici che solo un numero 
limitato di funghi e procarioti è capace di de-
gradare in quanto hanno sviluppato gli enzimi 
necessari per demolirli. L’azione della pedofau-
na, costituita prevalentemente da invertebrati, 
come per esempio gli insetti xilofagi, è fonda-
mentale perché attraverso l’apparato masti-
catore frammenta il legno, esponendo una più 
vasta superficie all’attacco dei microrganismi. 
L’azione di frammentazione della pedofauna fa-
vorisce inoltre il rimescolamento della compo-
nente organica del legno morto con la compo-
nente minerale del suolo (Parisi et al., 2018). 
Recentemente è stato dimostrato come anche 
i protozoi unicellulari possano contribuire in 
modo significativo ai processi di mineralizza-
zione e al riciclo dei nutrienti contenuti nel le-
gno morto (Domonell et al., 2013). 

Il necrobiota del legno è quindi costitui-
to da un insieme di organismi appartenenti a 
regni diversi che si sono evoluti per utilizzare 

la materia organica in decomposizione come 
risorsa di nutrienti o come habitat, interagendo 
tra di loro attraverso relazioni che possono es-
sere di natura sinergica, antagonista e/o neutra 
(Ho et al., 2016). Attraverso tali interazioni le 
componenti del necrobiota influenzano i tassi di 
decadimento del legno morto e svolgono un ruo-
lo cruciale nell’equilibrio tra la decomposizione 
della materia organica, il sequestro di carbonio 
e gli scambi gassosi (principalmente anidride 
carbonica) con l’atmosfera (Lladó et al., 2017). 

Il necrobiota colonizza i tessuti vegeta-
li immediatamente dopo o prima della loro 
morte e possono avere un’origine interna (co-
munità endonecrotiche) o esterna (comunità 
epinecrotiche) (Benbow et al., 2018). I fatto-
ri climatici e la qualità del substrato legnoso 
(densità, pH, contenuto di umidità, contenuto 
di lignina totale e di cellulosa) sono gli ele-
menti trainanti la decomposizione del legno 
morto in quanto influenzano la struttura del 
necrobiota e la velocità dei processi di de-
composizione. Man mano che il materiale le-
gnoso decade la sua struttura e composizione 
chimica cambiano gradualmente inducendo 
una successione di comunità microbiche, in 
quanto le specie vengono via via sostituite 
da altre che meglio si adattano al nuovo ha-
bitat (Rajala et al., 2015; Magnússon et al., 
2016; Purahong et al., 2018; Pastorelli et al., 
2017, 2020 e 2021). Tutti questi cambiamen-
ti possono avere conseguenze sulle proprietà 
chimiche e biologiche del suolo forestale, in 
particolare sullo strato organico superficiale a 
causa dell’incorporazione di materiale legno-
so a vari stadi di decomposizione. 

Sebbene rimanga in gran parte poco chiaro 
quali fattori influenzino quale gruppo di orga-
nismi e in quale misura, non c’è dubbio che il 
legno morto offra un’ampia gamma di nicchie 
per molti organismi specializzati e che la sua de-
composizione contribuisca ampiamente a soste-
nere la biodiversità forestale (Rock et al., 2008). 

2.1 Funghi

I funghi, in particolare i Basidiomiceti (Fi-
gura 3) e Ascomiceti, sono da sempre consi-
derati microrganismi pionieri del processo di 
decomposizione. Grazie alla loro capacità di 
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Figura 3: Il legno morto come substrato per la crescita di funghi Basidiomiceti decompositori (in alto a sinistra e a destra 
Hyytiälä, Finlandia; in basso a sinistra Zancona di Arcidosso, Toscana).

secernere vari enzimi che attaccano i biopo-
limeri strutturali del legno, i funghi possono 
prontamente colonizzare il legno morto e mo-
dulare la disponibilità di risorse nutritive per 
la loro crescita. Inoltre, essi contribuiscono già 
nelle prime fasi della decomposizione ad aprire 
la strada nel substrato recalcitrante per la co-
lonizzazione da parte di altri microorganismi, 
inclusi i batteri (Wei, Dai, 2004). 

I primi funghi colonizzatori sono per lo più 
endofiti, mentre nelle fasi successive subentrano 
anche taxa provenienti dall’esterno. I funghi uti-
lizzano due principali strategie di colonizzazione: 
la dispersione delle spore nell’atmosfera e i fila-
menti miceliali nel suolo circostante (Fukami et 
al., 2010). A seguito di questi eventi stocastici, 
la capacità di alcuni gruppi fungini di degradare 
diversi substrati porta a cambiamenti temporanei 
della composizione chimica del legno morto. Con 

l’avanzamento dello stato di decadimento, un 
maggior numero di nicchie ecologiche si rende 
disponibile, tale da supportare la colonizzazione 
di una comunità microbica altamente diversifica-
ta. Infatti, man mano che il legno si decompone 
una maggiore varietà di substrati diventa gra-
dualmente disponibile richiedendo una maggiore 
diversità metabolica all’interno delle comuni-
tà batteriche e fungine metabolicamente attive 
(Gómez-Brandón et al., 2020). 

Non tutte le specie fungine sono in grado 
di decomporre completamente il legno morto. 
I taxa fungini mostrano specifiche preferenze 
per il legno in una certa fase di decomposizio-
ne e sono comunemente classificati in base alle 
loro diverse strategie di degradazione in: funghi 
del marciume molle (soft-rot fungi), funghi del 
marciume bianco (white-rot fungi) e funghi del 
marciume bruno (brown-rot fungi). I funghi del 
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marciume molle sono perlopiù Ascomiceti e 
Deuteromiceti e sono tra i primi colonizzatori. 
Grazie alla loro abilità di degradare la cellu-
losa e l’emicellulosa creano dei varchi localiz-
zati che permettono l’accesso alla necromassa 
ad altri microorganismi decompositori. Il ter-
mine marciume molle è stato originariamente 
proposto da Savory nel 1954 per descrivere 
il decadimento causato da questi funghi, che 
attaccano solo la cellulosa rendendo la super-
ficie del legno molto morbida, e distinguerlo 
dall’azione dei funghi del marciume bianco e 
bruno che invece distruggono la struttura del 
legno (Daniel, Nilsson, 1997). I funghi del 
marciume bianco e quelli del marciume bru-
no sono tassonomicamente classificati prin-
cipalmente all’interno della suddivisione dei 
Basidiomiceti. I funghi del marciume bianco 
secernono una pletora di enzimi ossidativi 
extracellulari in grado di degradare tutti le 
componenti della parete cellulare del legno 
compresa la lignina (Allen et al., 2000). Essi 
degradano efficacemente la lignina grazie 
all’azione di metalloenzimi ossidativi come la 
laccasi e la manganese perossidasi e ne ridu-
cono notevolmente il suo contenuto (Schwarze 
et al., 2000). Alcune specie rimuovono prefe-
renzialmente la lignina lasciando delle zone 
degradate bianche costituite prevalentemente 
da cellulosa, altre specie invece degradano 
la lignina e la cellulosa contemporaneamen-
te (Blanchette, 2000). Dopo una prima fase 
dominata dai funghi del marciume molle e 
da quelli del marciume bianco il processo di 
decadimento è guidato preferenzialmente dai 
funghi del marciume bruno che sono in gra-
do di attaccare l’emicellulosa e la cellulosa, 
ma non sono in grado di degradare la lignina. 
Essi sono capaci di operare un’estesa deme-
tilazione della lignina, mantenendo intatta la 
sua struttura polimerica e conferendo al resi-
duo legnoso un aspetto brunastro. Inizialmen-
te la loro azione non è di tipo enzimatico, essi 
infatti applicano uno speciale meccanismo 
che utilizza radicali idrossilici, prodotti dal-
la reazione di Fenton, che attaccano le pareti 
cellulari demolendo la cellulosa e l’emicel-
lulosa in composti più piccoli e parzialmente 
solubili, causando un aumento relativo della 
lignina. Successivamente questi residui cel-
lulosici vengono degradati enzimaticamente e 

assorbiti dal fungo (Hatakka, Hammel, 2011). 
Nonostante abbiano una attività ligninolitica 
limitata, i funghi del marciume bruno sono 
comunque dei buoni competitori e si trovano 
abbondanti negli stadi tardivi di decomposi-
zione (Fukasawa et al., 2009). 

Hypoxylon frangiforme e Lopadostoma turgi-
dum sono stati rinvenuti quasi esclusivamen-
te su legno ai primi stadi di decomposizione 
mentre Trechispora farinacea e Phanerochaete 
velutina sono stati isolati più frequentemente 
nel legno ad uno stadio di decomposizione più 
elevato (Blaser et al., 2013). Diverse specie, 
come Eutypa spinosa e Fomes fomentarius sono 
state identificate come endofite presenti in ma-
niera latente nell’alburno vivo del faggio eu-
ropeo e sono considerati colonizzatori pionieri 
del legno morto non ancora in decomposizione 
(Parfitt et al., 2010) riuscendo ad utilizzare le 
risorse nutritive precocemente rese disponibili 
prima dell’ingresso dei colonizzatori seconda-
ri e tardivi che possono essere competitori più 
forti (Prewitt et al., 2014). Esempi di coloniz-
zatori tardivi sono anche Mycena haematopus e 
Pluteus spp. (Fukasawa et al., 2009). Le specie 
Resinicium bicolor (Hymenochaetales), Fomi-
topsis pinicola (Polyporales) e Heterobasidion 
spp. (Russulales) sono stati trovati in legni 
morti di conifere (Picea abies) in foreste tempe-
rate e boreali (Kubartová et al., 2012; Ovaskai-
nen et al., 2013). Mentre Trametes versicolor 
(Polyporales) e membri di Xylariales sono stati 
frequentemente rilevati nelle foreste tempera-
te europee di faggio e quercia. Resinicium spp. 
sono una componente funzionale e strutturale 
chiave delle foreste trovati abbondanti nel le-
gno morto sia di latifoglie che di conifere (Pu-
rahong et al., 2017). 

2.2 Batteri

Anche i batteri intervengono nei processi di 
decomposizione del legno morto. I primi colo-
nizzatori crescono su substrati facilmente de-
gradabili come zuccheri, acidi organici, pecti-
na e cellulosa facilmente accessibile. Tuttavia, 
negli ultimi anni è stato dimostrato che anche 
i batteri riescono a degradare i biopolimeri 
strutturali del legno, compresa la lignina, ma 
il loro ruolo è decisamente inferiore (Figura 4). 
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Tláskal et al. (2021) hanno evidenziato che più 
del 91% dei trascritti implicati nella degrada-
zione dei biopolimeri strutturali del legno era-
no di origine fungina, mentre solo il 7% veniva 
assegnato a batteri.

Nel 1971 Greaves ha sviluppato per pri-
mo un concetto riguardante una classificazio-
ne funzionale dei batteri che abitano il legno 
con: (1) batteri che influiscono sulla permea-
bilità ma che non causano perdite di resisten-
za del materiale, (2) batteri che attaccano le 
strutture del legno, (3) batteri che agiscono 
come membri sinergici della microflora tota-
le e (4) i batteri “passivi”, che possono agire 
come antagonisti di altri batteri. Un ruolo mol-
to importante nell’aumentare la permeabilità 
del legno è svolto dalle pectinasi batteriche  
(Clausen, 1996). 

Basandosi principalmente su osservazioni 
ultrastrutturali al microscopio elettronico, sono 
stati riconosciuti tre tipi principali di decadi-
mento batterico, nettamente diversi da quelli 
operati dai funghi e denominati: tunneling, ero-

Figura 4 – Cellule batteriche adese a tessuto vegetale (foto al microscopio elettronico a scansione, ingrandimento 1250X). 

sion e cavitation. I batteri dell’erosione degra-
dano la cellulosa e l’emicellulosa delle pareti 
secondarie producendo profondi canali paral-
leli alle microfibrille della parete cellulare e 
lasciando residui costituiti da lignina. I batteri 
tunneling producono minuscole gallerie nelle 
pareti secondarie e lamelle medie mentre i bat-
teri cavitation formano piccole cavità a forma 
di diamante o irregolari nella parete secondaria 
(Blanchette, 2000). Mentre i batteri tunneling 
sembrano richiedere la presenza di ossigeno 
per la loro attività, i batteri dell’erosione pos-
sono tollerare condizioni con livelli di ossigeno 
estremamente bassi (Singh et al., 2016).

La maggior parte dei batteri saprofiti del 
legno appartiene ai phyla Proteobacteria, Acti-
nobacteria e Acidobacteria. Essi partecipano a 
tutto il processo degradativo, essendo in grado 
di utilizzare un’ampia varietà di substrati più 
o meno labili, ed interagiscono con i funghi 
attraverso complesse relazioni sinergiche e di 
competizione (De Boer et al., 2005; Folman et 
al., 2008; Sun et al., 2014). 
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Il legno morto risulta essere un ambiente fa-
vorevole per la crescita di batteri appartenenti 
al phylum degli Actinobacteria in quanto molti 
di loro sono capaci di secernere cellulasi, en-
zimi idrolitici che permettono la degradazione 
della cellulosa e dell’emicellulosa (De Boer 
et al., 2005). Inoltre, è presumibile che siano 
coinvolti anche nella degradazione della li-
gnina (Větrovský et al., 2014), sebbene il loro 
ruolo non sia ancora chiaro. Lynd et al. (2020) 
ritengono che gli attinobatteri siano colonizza-
tori precoci del legno morto e che, grazie alla 
loro azione cellulolitica contribuiscano ad au-
mentare la permeabilità e l’umidità del legno, 
favorendo così la colonizzazione fungina. Negli 
stadi di decomposizione più avanzati si ipotizza 
invece una loro maggiore specializzazione me-
tabolica, confermata anche da una limitata dif-
fusione della capacità di degradare la lignina 
(Janusz et al., 2017). Pastorelli et al. (2021) 
hanno trovato un maggior numero di taxa atti-
nobatterici nei primi stadi di decomposizione 
del legno rispetto agli stadi più avanzati, la-
sciando ipotizzare un maggior coinvolgimento 
di questo gruppo batterico nella degradazione 
dei composti strutturali più labili, come appun-
to emicellulosa e la cellulosa, rispetto a com-
posti più recalcitranti, come la lignina.

Sebbene molti studi abbiamo mostrato dif-
ficoltà nell’ottenere acidobatteri coltivabili, 
alcuni membri appartenenti alla suddivisione 
1 sono stati isolati dal legno morto colonizza-
to dal fungo del marciume bianco Hypholoma 
fasciculare (Folman et al., 2008). Gli acidobat-
teri appartenenti a questa suddivisione pre-
feriscono un intervallo di pH moderatamente 
acido (Kleinsteuber et al., 2008), e quindi pre-
sumibilmente ben si adattano all’ambiente del 
legno morto. Gli acidobatteri sono stati inoltre 
descritti come membri abbondanti della comu-
nità metilotrofa del suolo forestale, tuttavia, si 
sa ancora poco sulla loro fisiologia e sul ruolo 
che essi occupano nella decomposizione del 
legno morto. Una porzione rilevante del necro-
biota procariotico del legno morto è costituita 
da batteri capaci di utilizzare i substrati car-
boniosi ridotti senza legami C-C, come il me-
tanolo, un sottoprodotto della decomposizione 
della lignina operata dai funghi (Tláskal et al., 
2021). Vorob’ev et al. (2009) hanno identifi-
cato la presenza di microrganismi metilotrofi 

in associazione con il fungo H. fasciculare, in 
blocchi di legno di faggio in decomposizione. 
Al gruppo di batteri metilotrofi appartengono 
anche i batteri con la capacità di ossidare il 
metano (CH4), i cosiddetti batteri metanotro-
fi. In un esperimento di mesocosmo eseguito 
utilizzando frammenti di legno morto di Pinus 
nigra, i batteri metanotrofi aumentavano con 
l’aumentare della classe di decomposizione e 
con l’aumentare del consumo di CH4, sugge-
rendo un coinvolgimento relativamente mag-
giore di questo gruppo microbico con il progre-
dire della decomposizione (Pastorelli et al., 
2021). Mäkipää et al. (2018) hanno rilevato i 
metanotrofi come gruppo principale all’inter-
no della comunità dei procarioti azotofissatori 
nella necromassa di abete rosso, supponendo 
la presenza di interazioni sinergiche tra meta-
notrofi e funghi, con i primi che forniscono am-
monio (NH4

+) ai funghi in cambio del metanolo 
prodotto da questi ultimi (Dedysh et al., 2002).

Anche i batteri azotofissatori aumentano 
significativamente con il progredire della de-
composizione (Hoppe et al., 2014; Pastorelli 
et al., 2021). Utilizzando un approccio meta-
trascrittomico per analisi del microbioma as-
sociato alla decomposizione del faggio euro-
peo, Tláskal et al. (2021) hanno scoperto che 
la fissazione dell’azoto molecolare (N2) è uno 
dei processi dominanti del ciclo dell’azoto che 
si verificano nel legno morto, secondo solo al 
processo di incorporazione dell’ammoniaca 
nelle molecole organiche. Contrariamente, 
le vie respiratorie che utilizzano i nitrati e i 
nitriti (denitrificazione), sembravano essere 
considerevolmente meno importanti nel legno 
morto rispetto che nel suolo, mentre manca-
vano del tutto i trascritti legati al processo di 
nitrificazione. I batteri denitrificanti sono ab-
bondanti e diffusi nei suoli forestali. Diversi 
enzimi (riduttasi) sono coinvolti in sequenza 
nella conversione del nitrato a N2, passando 
attraverso la produzione di protossido di azoto 
(N2O). Non tutti i batteri denitrificanti ospita-
no la batteria completa di geni che codificano 
tutte le riduttasi del processo di denitrifica-
zione, ma alcuni hanno la via metabolica tron-
cata (Zumft, 1997). I risultati ottenuti dalla 
quantificazione di due geni chiave del pro-
cesso di denitrificazione, i geni nirK e nosZ, 
e della potenziale emissione di N2O dal legno 
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morto, suggeriscono che il necrobiota del le-
gno morto possa ospitare una diversità di spe-
cie tale da guidare la denitrificazione verso la 
completa riduzione dei nitrati fino alla libera-
zione di N2, abbassando pertanto le emissioni 
di N2O (Pastorelli et al., 2017 e 2021).

Il gene amoA, coinvolto nell’ossidazione 
dell’ammoniaca, primo step nella via della ni-
trificazione, è stato rilevato solo a bassi livelli 
sia nelle comunità batterica che in quelle ar-
chaea della necromassa forestale (Pastorelli et 
al., 2021; Tláskal et al., 2021). Poco si sa sul 
ruolo di questo gruppo di procarioti nella de-
composizione del legno. Essi sono coinvolti an-
che nelle emissioni di N2O (Shaw et al., 2006) 
ma nel legno morto il loro contributo in questo 
processo sembra essere potenzialmente meno 
rilevante rispetto a quello svolto dai batteri de-
nitrificanti.

2.3 Archaea

Si conosce ancora poco riguardo alle attività 
metaboliche dei procarioti appartenenti al do-
minio Archaea e al loro coinvolgimento nella 
degradazione della necromassa forestale. Enzi-
mi come cellulasi e xilanasi sono stati scoperti 
negli archaea estremofili (Wainø, Ingvorsen, 
2003), ma non è noto se questi enzimi possa-
no essere presenti anche in archaea temperati 
(Rinta-Kanto et al., 2016). 

Numerosi membri di questo dominio sono 
capaci di produrre CH4 come sottoprodotto 
metabolico. L’emissione di CH4 è il risultato 
dell’attività di un consorzio di microrganismi 
dove semplici composti carboniosi vengono 
prodotti dall’attività degradativa e/o fermenta-
tiva di altri microrganismi ed utilizzati come 
accettori terminali di elettroni da parte di ar-
chaea metanogenici (Topp, Pattey 1997). I fun-
ghi rompono i biopolimeri strutturali del legno 
ed i prodotti che ne derivano vengono utilizzati 
dai microrganismi del legno per produrre CO2 e 
H2, substrati primari per il processo di metano-
genesi (Mukhin et al., 2008). La colonizzazione 
del tessuto degli alberi viventi da parte degli 
archaea metanogenici è stata documentata già 
negli anni ’70 (Zeikus et al., 1975). Una mag-
giore attività metanogenica è stata trovata nelle 
prime fasi di decomposizione probabilmente 

perché alimentata da substrati di carbonio la-
bili non strutturali, più abbondanti nelle prime 
fasi della decomposizione (Covey et al., 2016). 
Tuttavia, nel legno in decomposizione sono 
stati trovati anche archaea non-metanogenici 
suggerendo che, insieme ai batteri, gli archaea 
sono una componente integrale e dinamica del 
necrobiota della necromassa vegetale (Rinta-
Kanto et al., 2016). 

Ad oggi, i Thaumarchaeta sono stati tro-
vati come membri di spicco della comunità 
archaea della necromassa forestale, eviden-
ziando la versatilità e la natura cosmopoli-
ta di questo phylum nell’ambiente naturale 
(Rinta-Kanto et al., 2016). Ma è più facile 
presumere che l’evoluzione del CH4 avvenga 
principalmente come risultato di interazioni 
simbiotiche tra archaea metanogenici ed in-
setti xilofagi, protisti o funghi che abitano la 
necromassa (Kudo et al., 2009; Hongoh et al., 
2010; Mukhin et al., 2008). In un esperimento 
di mesocosmo condotto su legno morto di P. 
nigra, Pastorelli et al. (2021) hanno scoper-
to la presenza di Methanobrevibacter correlata 
con un’elevata produzione di CH4. Methano-
brevibacter è una specie strettamente anae-
robia che vive generalmente come simbionte 
di protisti o adeso all’epitelio intestinale di 
termiti sia inferiori che superiori. Inoltre, 
Methanobrevibacter è stato trovato in grande 
abbondanza anche all’interno delle cellule 
di Spirotrichonympha leidyi, un flagellato del 
gruppo dei parabasalidi che vive nell’intesti-
no delle termiti (Hongoh et al., 2010).

2.4 Ciliati

I ciliati sono uno dei phyla più abbondanti 
della comunità di protozoi nel suolo, ma pos-
sono abitare anche in muschi, licheni, lettie-
ra e legno morto (Foissner, 1998; Adl, Gupta, 
2006). Essi sono componenti importanti della 
rete trofica dell’ecosistema poiché predano i 
microrganismi e, a loro volta, vengono predati 
da altri protozoi e metazoi, svolgendo così un 
ruolo molto importante nel riciclo dei nutrienti 
(Foissner, 1998). Comprenderne la diversità e 
le loro funzioni fondamentali è essenziale per 
la conoscenza del ciclo dei nutrienti negli eco-
sistemi forestali. Tuttavia, la maggior parte de-
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gli studi ecologici su questo gruppo di protozoi 
sono stati condotti sul suolo mentre sono anco-
ra scarsi i dati affidabili sulla loro abbondanza 
e sulla loro composizione tassonomica nel le-
gno morto. 

Diverse specie di ciliati hanno specifiche 
preferenze alimentari e tollerano specifici mi-
croclimi e condizioni abiotiche (Adl, Gupta, 
2006). Sono altamente adattabili ai cambia-
menti ambientali e grazie alla capacità di svi-
luppare forme inattive (cisti) sono in grado di 
sopravvivere a condizioni avverse (Rivera et 
al., 1992), come per esempio l’alternanza di 
condizioni umido-secche. Come gli altri com-
ponenti del necrobiota, anche la composizione 
della comunità ciliata varia con il progredi-
re del processo di decomposizione del legno. 
Il numero di taxa ciliati aumenta nelle fasi di 
decadimento tardivo e la comunità ciliata degli 
stadi più decomposti risulta più omogenea di 
quella degli stadi meno decomposti (Pastorelli 
et al., 2022). Le prime fasi di decomposizione 
del legno sono contraddistinte da una maggiore 
variabilità della qualità del legno morto dovu-
ta probabilmente al fatto che eventi stocastici 
hanno portato alla colonizzazione da parte di 
taxa batterici e fungini con diverse capacità 
degradanti (Fukami et al., 2010) e di conse-
guenza di taxa ciliati con diverse preferenze 
alimentari. Con il progredire della decomposi-
zione i taxa microbici e di ciliati vengono se-
lezionati principalmente secondo meccanismi 
deterministici (Chesson et al., 2000) controllati 
dai processi metabolici di degradazione dei re-
sidui legnosi complessi e dall’appetibilità dei 
microrganismi degradanti (Jia et al., 2021). 

I ciliati sono onnipresenti e si disperdo-
no facilmente nell’aria (Rivera et al., 1992). 
Essi sono suscettibili a un’ampia gamma di 
fattori ambientali, come umidità, temperatura, 
pH e abbondanza di cibo, che possono indur-
re cambiamenti nella composizione della loro 
comunità (Bonkowski, 2004). Poiché i protisti 
hanno bisogno dell’acqua per essere attivi le 
fluttuazioni giornaliere di temperatura e umi-
dità possono indurre cicli di incistimento ed 
escistamento cosicché, a causa della diversa 
tolleranza alle condizioni abiotiche e delle loro 
preferenze alimentari, in ogni momento l’habi-
tat è occupato da individui attivi e da individui 
inattivi (Adl, Gupta, 2006).

I gruppi trofici presenti nel legno morto sono 
molto simili a quelli presenti nel suolo con la 
prevalenza di batterivori e predatori, nei cam-
pioni più decomposti. Attraverso la predazione 
e la secrezione di metaboliti, essi regolano la 
dimensione e la composizione delle comunità 
batterica influenzando così i cicli biogeochimi-
ci del carbonio e dell’azoto (Jia et al., 2021). 
Nel complesso, i ciliati del legno morto in-
fluenzano i tassi di nutrienti rilasciati nel suolo 
e nell’atmosfera e contribuiscono in modo si-
gnificativo a migliorare la crescita delle piante 
(Bonkowski, 2004). I nutrienti temporaneamen-
te immobilizzati nella biomassa batterica ven-
gono liberati dall’azione predatrice dei ciliati, 
parte del carbonio ingerito viene utilizzato per 
la produzione di nuova biomassa ciliata men-
tre il resto viene restituito all’atmosfera sotto 
forma di anidride carbonica (CO2). Le moleco-
le organiche non utilizzate da nessun compo-
nente della necromassa diventano un prodotto 
finale non riciclato e si accumulano nel suolo 
contribuendo alla formazione di humus (Adl, 
Gupta, 2006). L’eccesso di azoto viene escre-
to dai ciliati sotto forma di ammoniaca, e reso 
prontamente disponibile per altri organismi, 
contribuendo ad aumentare il contenuto totale 
di azoto nel legno morto e anche la fertilità del 
suolo (Bonkowski, 2004). Coerentemente, l’ab-
bondanza dei ciliati nel legno morto è stata tro-
vata correlata positivamente con la produzione 
di CO2, il contenuto di azoto e l’abbondanza 
batterica (Pastorelli et al., 2022).  

Le specie ciliate identificate nel legno mor-
to sono solitamente riferibili a generi che 
abitano anche il suolo e per la maggior par-
te vengono collocate all’interno delle classi 
Colpodea e Spirotrichea (Pastorelli et al., 
2022). I colpodidi sono abbondanti nel suo-
lo, soprattutto in quelli inquinati (Lara et al., 
2007; Jousset et al., 2010) e sono tipicamen-
te batterivori (Foissner, 1998). È interessante 
notare che Jia et al. (2021) hanno mostrato 
una Colpodea vescicolare fortemente correlata 
alla catalasi e al polifenolo ossidasi, entrambi 
enzimi coinvolti nella degradazione di fonti di 
carbonio refrattarie, come la lignina, indican-
do un potenziale ruolo di questo componente 
del necrobiota nella degradazione del legno 
morto. I ciliati spirotrichi sono comuni nel 
suolo, nell’acqua dolce e negli ambienti mari-
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ni. Bartošová e Tirjaková (2008) hanno iden-
tificato colpodidi, spirotrichi e litostomi come 
gruppi sistematici dominanti nella corteccia e 
nel legno in decomposizione. 

3.	Interazioni interspecifiche all’interno 
del necrobiota

All’interno del necrobiota del legno morto le 
diverse componenti microbiche possono coesi-
stere, interagire e influenzarsi a vicenda e sono 
il motore del funzionamento del ciclo dei nu-
trienti nell’ecosistema forestale. 

Durante i processi di decomposizione del le-
gno sono state osservate sia interazioni mutua-
listiche che antagonistiche. I funghi degradano 
i biopolimeri strutturali del legno morto inde-
bolendo le barriere della lignina e rilasciando 
oligomeri facilmente degradabili, fornendo così 
opportunità per l’accesso e la crescita delle 
cellule batteriche. Allo stesso tempo, anche i 
batteri con la loro attività nelle prime fasi di 
decomposizione possono rendere il legno più 
accessibile ai funghi (Frey-Klett et al., 2011). 
I funghi potrebbero anche facilitare la coloniz-
zazione da parte di cellule batteriche del suolo 
che aderiscono alle loro ife esplorative (Folman 
et al., 2008). D’altra parte, i processi di decom-
posizione operati dai funghi abbassano il pH e 
generano specie reattive dell’ossigeno, creando 
un ambiente avverso e selettivo per la coloniz-
zazione batterica (Kielak et al., 2016). È sta-
to visto che i funghi del marciume bianco H. 
fasciculare e R. bicolor possono produrre com-
posti tossici con effetto battericida e/o batterio-
statico, come gli antibiotici sesquiterpenoidi, 
che contrastano la colonizzazione del legno da 
parte di batteri o che comunque riducono il 
numero di batteri che lo hanno già colonizza-
to (Folman et al., 2008). Anche i batteri pos-
sono avere un effetto negativo sulla comunità 
fungina competendo con questi per i nutrienti 
a basso peso molecolare rilasciati dagli enzimi 
extracellulari fungini, ma d’altro canto posso-
no anche fornire ai funghi nutrienti limitanti 
come l’azoto (attraverso la fissazione dell’azoto) 
o fattori di crescita come le vitamine (Kielak 
et al., 2016). Inoltre, i batteri possono detos-
sificare l’ambiente eliminando composti inibi-
tori la crescita fungina (Johnston et al., 2016). 

Hoppe et al. (2014) hanno trovato correlazioni 
positive tra gli sporocarpi fungini e l’abbon-
danza dei geni nifH (codificante per la dini-
trogeno-reduttasi, enzima chiave nel processo 
di azotofissazione) nei tronchi di legno morto 
di Fagus sylvatica e P. abies, suggerendo che i 
funghi potrebbero essere in grado di soddisfare 
il fabbisogno di azoto per la loro crescita vege-
tativa e generativa attraverso l’associazione con 
batteri che fissano l’azoto. Sulla stessa linea 
Gómez-Brandón et al. (2017) hanno osservato 
che nei detriti legnosi grossolani di P. abies in 
diversi stadi di decadimento naturale, l’abbon-
danza di funghi era fortemente correlata con 
l’abbondanza di copie del gene nifH. 

Tutti gli organismi abitanti il legno morto 
contribuiscono in qualche maniera a trasforma-
re i detriti di origine autotrofica e ad immettere 
i nutrienti liberati e materia organica nella rete 
trofica dell’ecosistema forestale. Con il termine 
“microbial loop”, o catena microbica, propo-
sto da Azam et al. nel 1983, si intende proprio 
descrivere il processo che funge da anello di 
collegamento tra necromassa e rete trofica 
classica, garantendo il riciclo dei nutrienti e 
dell’energia contenuta nella materia organica 
legnosa (Bonkowski, 2004). I batteri e i funghi 
sono saprofiti primari, in quanto degradando i 
biopolimeri strutturali del legno contribuisco-
no al rilascio di nutrienti (Adl, Gupta, 2006). 
Un certo numero di taxa di saprotrofi primari è 
necessario per fornire una diversità di enzimi 
capaci di attaccare i vari substrati, e occupare 
i diversi microhabitat caratterizzati da una va-
rietà di condizioni ambientali. Il loro numero 
e la loro attività aumentano con il progredire 
della decomposizione e nelle classi di decadi-
mento tardivo gran parte della biomassa di le-
gno morto viene immobilizzata all’interno della 
biomassa fungina e batterica, in particolare 
come molecole della parete cellulare (chitina e 
mureina) (Adl, Gupta, 2006). I saprofiti prima-
ri sono predati dai saprofiti secondari, inclusi 
i ciliati specializzati (Bartošová, Tirjaková, 
2008). Fungivori e batterivori digeriscono i 
saprotrofi primari e trasformano queste cellule 
e le loro pareti in nuova biomassa, trasferendo 
così carbonio organico ad un livello trofico suc-
cessivo. Pertanto, l’aumento di batteri e funghi 
è seguito dall’aumento dei predatori di ciliati 
(Pastoreli et al., dati non pubblicati). Diver-
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se specie di ciliati hanno specifiche preferen-
ze alimentari, influenzando così le dinamiche 
delle comunità batteriche e fungine e, di con-
seguenza, l’espressione degli enzimi associati 
alla decomposizione (Jia et al., 2021). La cate-
na microbica che si costituisce nella necromas-
sa forestale contribuisce a stimolare la mine-
ralizzazione della materia organica, aumentare 
la disponibilità dei nutrienti (C, N, P e S) e 
migliorare la crescita delle piante (Bonkowski, 
2004, Adl, Gupta, 2006). È stato dimostrato in 
numerosi studi il trasferimento di nutrienti alle 
piante attraverso la predazione di biomassa mi-
crobica da parte di microrganismi protisti. In 
quanto consumatori di una biomassa batterica 
in rapida crescita, i protisti mobilizzerebbero 
costantemente circa un terzo dell’azoto consu-
mato sotto forma di ammoniaca, specialmente 
nella rizosfera vegetale, dove il rilascio conti-
nuo di essudati radicali previene la limitazione 
del carbonio per la crescita microbica (Geisen 
et al., 2018).

4.	Ruolo del necrobiota nel cambiamento 
climatico

Il legno morto rappresenta una percentuale 
significativa dello stock di carbonio forestale, 
rappresentando il 10-20% del contenuto to-
tale del carbonio nelle sue varie forme (pool) 
nelle foreste mature (Weedon et al., 2009). 
Tuttavia, questo pool di carbonio è transitorio 
perché attraverso le trasformazioni operate 
da microrganismi saprotrofi, viene rilasciato 
nell’atmosfera principalmente come CO2 men-
tre il resto viene sequestrato nel suolo sotto 
forma di humus o all’interno della biomassa 
vivente (Tláskal et al., 2021). I microrganismi 
svolgono quindi un ruolo cruciale nel mante-
nimento dell’equilibrio tra la decomposizione 
della materia organica e il sequestro di carbo-
nio nelle foreste (Lladó et al., 2017).

La decomposizione del legno morto, insie-
me all’incendio boschivo, è uno dei principali 
input di rilascio di CO2 dalla superficie terre-
stre con forti implicazioni per l’aumento della 
temperatura. Si prevede che il cambiamento 
climatico alteri la distribuzione delle specie fo-
restali, in particolare alle latitudini e altitudi-
ni più elevate, interessando, principalmente, i 

gruppi di decompositori che colonizzano specie 
forestali specifiche (Treseder et al., 2014). Nei 
casi in cui la temperatura sia un fattore limi-
tante, il riscaldamento climatico può aumenta-
re la produttività delle foreste, portando ad un 
aumento dello stoccaggio di carbonio (Kuzya-
kov, 2011). Tuttavia, con l’aumento delle tem-
perature, si prevede un aumento dell’attività 
microbica, una più rapida decomposizione 
della materia organica e un aumento del rila-
scio netto di CO2. Infatti, l’attività microbica 
aumenta sotto elevate concentrazioni di CO2, 
favorendo una più rapida decomposizione del-
la sostanza organica (Baldrian et al., 2013). Si 
ritiene che i cambiamenti climatici influiscano 
anche sulla dinamica dell’azoto nelle foreste, 
ed in particolare nell’ecosistema boreale. Un 
leggero aumento della disponibilità di azoto 
potrebbe migliorare la decomposizione del le-
gno influenzando la risposta dei funghi che for-
mano cordoni miceliari (Bebber et al., 2011). 
Tuttavia, altri studi hanno dimostrato che un 
eccesso di azoto può ridurre l’attività degli 
enzimi ligninolitici fungini (Waldrop et al., 
2004). È stata verificata anche un’accelerazio-
ne dei processi di nitrificazione e denitrifica-
zione attribuito all’aumento della temperatura 
(Lladó et al., 2017). La denitrificazione è un 
processo che porta ad emissioni di protossido 
di azoto (N2O), ed è operato da batteri ampia-
mente distribuiti nell’ambiente e che mostrano 
un’elevata diversità tassonomica (Zumft, 1997). 

Il legno morto può costituire anche una 
fonte importante di emissione di CH4 (Covey 
et al., 2016; Pastorelli et al., 2017 e 2021). 
La produzione di CH4 è principalmente il ri-
sultato della decomposizione del materiale 
legnoso mediata da membri appartenenti al 
dominio Archaea, ma recentemente anche i 
funghi marciume bruno sono stati identificati 
per produrre CH4 in condizioni anaerobiche 
(Lenhart et al., 2012).

Tuttavia, al momento, c’è una scarsa com-
prensione delle relazioni tra diversità microbi-
ca e la decomposizione del legno morto. Tutte 
le informazioni ottenute sulle specie microbi-
che o sui gruppi funzionali coinvolti nei pro-
cessi di decomposizione sono di fondamentale 
importanza per la previsione delle risposte 
degli ecosistemi forestali ai cambiamenti cli-
matici e sono necessari nuovi dati per aiutare 
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a chiarire i processi che regolano il riscalda-
mento globale e i flussi di gas ad effetto serra  
(greenhouse gas, GHG) dal legno morto (Singh 
et al., 2010).

5.	Conclusioni

Il numero crescente di nuove informazioni 
sul necrobiota del legno morto è di fondamen-
tale importanza per lo sviluppo di strategie fo-
restali per la gestione del legno morto durante 
le operazioni selvicolturali. Infatti, durante le 
operazioni meccaniche di raccolta del legno 
morto vengono generalmente rimossi solo i 
tronchi ai primi stadi di decomposizione, per-
ché la rimozione dei tronchi più decomposti è 
difficoltosa. Adottando i principi della gestione 
forestale naturalistica, una quantità di 20-50 
m3 ha-1 di legno morto dovrebbe essere preser-
vata, concentrandola preferibilmente in una 
rete di isole di senescenza (1-2 ettari ciascuna) 
con un’equa distribuzione per classi di decadi-
mento. I gestori forestali dovrebbero considera-
re questo aspetto per mantenere e migliorare la 
biodiversità nelle foreste gestite e seminaturali.
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PAROLE CHIAVE: decomposizione del legno 
morto, interazioni tra microrganismi, emissioni di 
CO2, N2O e CH4 

RIASSUNTO

Negli ultimi decenni si è sempre più affermata la ten-
denza di gestire le foreste secondo criteri di sostenibilità 
consentendo la diffusione di pratiche volte a considerare tut-
te le sue componenti. Il legno morto costituisce una compo-
nente importante dell’ecosistema forestale, avendo un ruolo 
fondamentale nel fornire nutrienti e habitat per un’ampia 
gamma di organismi saprofiti ed eterotrofi e contribuendo 
considerevolmente alla formazione del suolo e allo stoccag-
gio del carbonio. Il legno morto è colonizzato da una pletora 
di organismi appartenenti a vari regni che si sono evoluti per 
utilizzare la materia organica in decomposizione. Questa co-
munità di specie sia eucariotiche che procariote può essere 
definita “necrobiota”. Attraverso le interazioni che inter-
corrono tra i vari componenti, il necrobiota influenza i tassi 
di decadimento del legno morto e svolge un ruolo cruciale 
nell’equilibrio tra la decomposizione della materia organica, 
il sequestro del carbonio e gli scambi di gassosi (ad esempio 
anidride carbonica) dal suolo all’atmosfera. 

Lo scopo di questo lavoro è quello di fornire una visio-
ne generale sulla biodiversità e sul ruolo delle comunità 
microbiche che abitano il legno morto e sul loro possibile 
coinvolgimento nell’emissione di gas ad effetto serra.

KEY WORDS: deadwood decomposition, microbial 
interactions, CO2, N2O e CH4  emissions

ABSTRACT

In recent decades, the trend of managing forests ac-
cording to sustainability criteria has increasingly esta-
blished, allowing the spread of practices aimed at con-
sidering all its components. Deadwood is an important 
component of the forest ecosystem, playing a fundamental 
role in providing nutrients and habitats for a wide range 
of saprophytic and heterotrophic organisms and contri-
buting considerably to soil formation and carbon storage. 
Deadwood is colonized by a plethora of organisms from 
various kingdoms that have evolved the ability to utilize 
decaying organic matter. This community of both euka-
ryotic and prokaryotic species can be defined as “ne-
crobiota”. Through the interactions between its various 
components, the necrobiota influences the decay rates of 
deadwood and plays a crucial role in the balance between 
the decomposition of organic matter, carbon sequestration 
and the exchanges of gases (for example carbon dioxide) 
from the soil to the atmosphere.

The aim of the present work is to provide an overview 
on the biodiversity and the role of the microbial communi-
ties that inhabit deadwood and on their possible involve-
ment in greenhouse gases emissions.


