Ecosistemas 35(2): 3083 [mayo-agosto / May-August, 2026]
https://doi.org/10.7818/EC0OS.3083

aeet R

ASOCIACION ESPANOLA Editores invitados / Guest editors: Francisco Lloret y Adrian Escudero Open access / CC BY-NC 4.0
DE ECOLOGIATERRESTRE www.revistaecosistemas.net

ARTICULO DE REVISION / REVIEW ARTICLE

Colonizaciéon vegetal de tierras agrarias abandonadas en
Europa: impacto en la fijacion de carbono

Eduardo Velazquez'?*

(1) Instituto Tecnoldgico Agrario de Castilla y Leon. Crta. De Burgos 119, Finca Zamaduefias. 47071 Valladolid, Espania.
(2) Departamento de Produccién Vegetal y Recursos Forestales, Instituto Universitario de Investigacion en Gestion Forestal Sostenible (iuFOR),
Escuela Técnica Superior de Ingenierias Agrarias, Universidad de Valladolid, Avda. de Madrid 57, 34004 Palencia, Espafa.

* Autor para correspondencia / Corresponding author: Eduardo Velazquez [eduardo.velazquez.martin@gmail.com]

> Recibido / Received: 25/07/2025 — Aceptado / Accepted: 06/03/2026

Como citar / How to cite: Velazquez, E. 2026. Colonizacion vegetal de tierras agrarias abandonadas en Europa: impacto en la fijacién de
carbono. Ecosistemas, 35(2): 3083. https://doi.org/10.7818/EC0OS.3083

Colonizacién vegetal de tierras agrarias abandonadas en Europa: impacto en la fijacion de carbono

Resumen: En este trabajo analizamos el impacto de la colonizacién vegetal en tierras agrarias abandonadas del continente europeo en
términos de secuestro de CO2 atmosférico. A través de una revision sistematica, seleccionamos 78 articulos cientificos en los que
analizamos en que compartimentos del ecosistema se habia estudiado la fijacién de C (suelo, biomasa aérea y subterranea, madera
muerta y hojarasca), y cuales habian sido los patrones y factores determinantes de dicho proceso mediante el uso de analisis de la varianza
y regresiones lineales y no lineales. Nuestros resultados indican que la fijacion de C en el suelo ha sido mucho mas estudiada que en la
biomasa viva, la hojarasca y la madera muerta, y que los flujos de C entre compartimentos apenas han recibido atencion. A lo largo de la
colonizacién vegetal de tierras agrarias abandonadas el carbono organico del suelo (COS) mostraba, en general, un patrén de aumento,
pero podia experimentar también una disminucién y patrones mas complejos. El carbono en la biomasa aérea (CBA), también aumentaba,
pero podia saturarse a partir de 60-80 afios después del abandono debido a la existencia de procesos de auto-aclareo. El aumento en el
COS a lo largo de la sucesién venia explicado principalmente por la precipitacion y la temperatura media anual, lo que podia relacionarse
con cambios en la actividad microbiana y la degradacion de la hojarasca, y por el contenido en N del suelo. Esta ultima variable también
influia de forma positiva en el CBA junto con la densidad de individuos arboreos en las etapas iniciales. Para favorecer la fijacion de C en
los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en tierras agrarias abandonadas es necesario desarrollar actuaciones relacionadas
con la gestién forestal sostenible y promover un uso extensivo del territorio.

Palabras clave: sucesion ecolégica; biomasa; suelo; clima; nutrientes; historia de uso del suelo

Vegetation colonization of abandoned agricultural land in Europe: impact on carbon sequestration

Abstract: In this study, we analyse the impact of plant colonisation on abandoned agricultural lands in Europe in terms of atmospheric CO2
sequestration. Through a systematic revision, we selected 78 scientific articles in which we analysed which compartments of the ecosystem
had been analysed for C fixation (soil, above-ground and below-ground biomass, dead wood and litter), and what the patterns and
determining factors of this process had been. To this end, we used analysis of variance and linear and no linear regression. Our results
indicate that C fixation in the soil has been studied much more than in living biomass, litter and dead wood, whereas carbon flows between
compartments, have received little attention. After agricultural abandonment, soil organic carbon (SOC) generally showed an increasing
pattern, but could also experience a decrease and more complex patterns. Carbon in above-ground biomass (CAGB) also increased
throughout plant colonisation but could become saturated from 60-80 years after abandonment onwards, due to self-thinning processes.
The increase in SOC throughout succession was mainly explained by mean annual precipitation and temperature, which could be related
to changes in microbial activity and litter degradation, and by soil N content. The latter variable also had a positive influence on CAGB,
together with tree density in the initial stages. In order to promote carbon sequestration in new forests and shrubland areas developed on
abandoned agricultural land, it is necessary to develop actions related to sustainable forest management and promote extensive land use.

Keywords: ecological sucession; biomass; soil; climate; nutrients; land use history

Introduccion

Durante la segunda mitad del S. XX, el abandono de tierras agrarias ha sido uno de los cambios de uso del suelo mas
comunes en muchas zonas del mundo como América del Norte, China, Europa y Oceania (Palombo et al., 2013; Haddaway et
al., 2014; Beilin et al., 2014; Zhou et al., 2024). Este fendmeno viene explicado por el éxodo de una parte importante de la
poblacion rural y la reduccién paulatina de las actividades agricolas y ganaderas a consecuencia de la industrializaciéon de las
zonas urbanas (Kauppi et al., 2006). También se produce debido a procesos de colonizacion interna (Rhemtulla et al., 2009) o
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crisis socio-econémicas (Schierhorn et al., 2013). El abandono de tierras agrarias suele tener lugar en zonas de suelos someros,
pedregosos, de fuerte pendiente, con un elevado contenido en arcilla o un drenaje deficiente. Zonas, por tanto, en las que la
productividad agraria es baja o muy baja y la mecanizacion de las labores se encuentra fuertemente restringida (Fig. 1;
MacDonald et al., 2000; Cramer et al., 2008). En otras ocasiones, dicho proceso tiene lugar en areas remotas con un dificil acceso
a los mercados para la produccion agraria o ganadera (Ramankutty, 2006).

Desde una perspectiva ecoldgica, una de las principales consecuencias del abandono de tierras agrarias es el inicio de la
colonizacion vegetal como consecuencia de la sucesién secundaria (Glenn-Lewin et al., 1992). A lo largo de este proceso se
produce el cambio de un sistema dominado por plantas herbaceas a otro dominado por plantas lefiosas, lo que implica
necesariamente un aumento del carbono (C) acumulado en la biomasa (Yang et al., 2011), y en particular, en la biomasa aérea
(troncos y ramas de arboles y arbustos). La tasa de acumulacion del C en la biomasa aérea (CBA), sin embargo, varia a lo largo
del tiempo; aumenta en las etapas iniciales, asociadas con el establecimiento de los primeros arboles, pero sufre un progresivo
declive tras la mortalidad de estos, para estabilizarse con posterioridad (Peet et al., 1981).

Figura 1. Bosque dominado por Juniperus oxycedrus L. desarrollado en pastizales abandonados (Fariza, Zamora; Espafia),
aspecto en 2001 y 2024. En la peninsula ibérica, el abandono agricola ha tenido lugar en zonas de suelos pedregosos y poco
productivos, con elevada pendiente, en las que la mecanizacidn de la actividad agraria era dificil. Foto: el autor.

Figure 1. Forest dominated by Juniperus oxycedrus L developed on abandoned pastures (Fariza, Zamora; Spain), aspect in
2001 and 2024. In the Iberian Peninsula, agricultural land abandonment has occurred in zones of stony and low productive
soils, with steep slopes, and in which mechanisation of agricultural activity was difficult. Photo: The author.

Algunos autores sugieren que dicho declive en la tasa de acumulacion del CBA suele tener lugar entre 50 y 100 afios después
del inicio del proceso de colonizacion (Thuille et al., 2000), para otros el CBA puede aumentar a lo largo de cientos de afios hasta
alcanzar un estado estacionario dinamico (Luyssaert et al., 2008). ElI C también puede acumularse en la biomasa subterranea,
que almacena una proporcion nada despreciable del C fijado a través de la fotosintesis en muchos ecosistemas forestales
(Heinman y Reichstein, 2008). Sin embargo, en la mayoria de estudios el C acumulado en la BS (CBS) no suele cuantificarse
debido a las dificultades y al elevado costo que supone su muestreo (Vargas et al., 2008). Durante la colonizacién vegetal, el C
también puede acumularse en la madera muerta (CMM) y en la hojarasca (CHOJ). Estas reservas tienen una importancia clave
debido a su elevado tiempo de persistencia (Herrero et al., 2014) y a su importancia para el metabolismo y la circulacion de C en
el sistema planta-suelo (Cortez et al., 2007; Castro et al., 2010), respectivamente.
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La sucesién secundaria en tierras agrarias abandonadas también supone un incremento del carbono organico del suelo (COS;
Post y Kwon, 2000; McLauchlan, 2006). La reserva de C en los suelos forestales puede llegar a ser mucho mayor que en la
biomasa viva (Doblas-Miranda et al., 2013). Ademas, al contrario que esta Ultima, no esta sujeta a pérdidas repentinas debido al
efecto de perturbaciones como incendios forestales y plagas, por lo que tiene una mayor estabilidad temporal y cumple un papel
clave para el secuestro de COz atmosférico (Lal, 2004). Sin embargo, persisten bastantes incertidumbres acerca de la dinamica
del COS durante el proceso de colonizacion vegetal en tierras agrarias abandonadas. Mientras algunos autores han descrito un
aumento, otros hacen referencia a una disminucién (Jackson et al., 2002). Por otra parte, parece que los suelos desarrollados
en tierras agrarias abandonadas acumulan C hasta un umbral determinado a partir del cual se produce un estado estacionario.
Sin embargo, el momento en el que se produce dicho efecto de saturacion del sumidero (en caso de que exista) no esta claro
(McLauchlan, 2006). También existe cierta controversia en relacién con el papel que tienen el suelo superficial y el suelo profundo
(2 y = 15 cm de profundidad, respectivamente) en la recuperacion del COS. Aunque el primero concentra la mayor parte de los
microorganismos metabodlicamente activos y posee, por tanto, una mayor tasa de fijacion de C (Shi et al., 2013), el segundo suele
acumular una mayor reserva de C (Lal, 2004).

Una vez cesa el uso agrario y comienza el proceso de colonizacion vegetal, la acumulacion de C en los compartimentos
anteriormente mencionados puede seguir distintas trayectorias y mostrar tasas mas o menos elevadas en funcién de una serie
de condicionantes iniciales entre los que se incluyen la historia de uso del suelo (p. €j. si la zona era un cultivo o un pastizal; Post
y Kwon, 2000), la existencia de masas forestales en las proximidades o arboles aislados en mitad de la parcela que favorezcan
la dispersion de propagulos (Ruskule et al., 2012), y la conectividad con ecosistemas cercanos (lbafiez et al., 2014).
Posteriormente, a lo largo del proceso, otros factores pasan a tener un rol mas relevante. Las variables climaticas como la
precipitacion y la temperatura media anual (PMA y TMA, respectivamente), tienen un efecto clave en la dinamica del CBA
(Anderson et al., 2006) y el COS (Cortez et al., 2007). De hecho, en tierras agrarias abandonadas, el COS puede aumentar o
disminuir en funcion de estas (Jackson et al., 2002), aunque dicho aumento muestra patrones distintos en el suelo superficial o
en el suelo profundo. Otros factores directores del proceso de acumulacion de C en los distintos compartimentos del ecosistema
a lo largo de la colonizacion vegetal de tierras agrarias abandonadas son el tipo de uso del suelo previo al abandono (McLauchlan,
2006) y el contenido en nutrientes de este, en particular, el de nitrégeno (N; Knops y Tilman, 2000; Poulton et al., 2003). Asimismo,
en los suelos de textura fina la materia organica suele estar mas protegida de la descomposicion que en los de textura gruesa,
por lo que suelen tener una mayor reserva de C (Laganiére et al., 2010). Los factores bidticos, y en particular, los relacionados
con la estructura de la vegetacion, también influyen en la dinamica del C a lo largo de la sucesion (Glenn-Lewin et al., 1992). Por
ejemplo, normalmente se asume que, en bosques jovenes, una elevada densidad de individuos puede favorecer el desarrollo de
mecanismos de competencia simétrica por el agua y los nutrientes del suelo, lo que afecta de forma negativa al crecimiento de
los arboles y por tanto a la fijacion de C en la biomasa viva (Bormann y Gordon, 1984).

Por todo lo expuesto, el desarrollo de nuevos bosques y zonas de matorral en tierras agrarias abandonadas ha tenido un
impacto crucial para el secuestro de CO2 atmosférico en Europa (Schierhorn et al., 2013; Velazquez et al., 2022). En este
continente, dicho impacto puede haber sido similar o incluso superior al que han tenido las forestaciones y reforestaciones,
porque, aunque la tasa de acumulacion de C en estas es mayor que en los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados
en tierras agrarias abandonadas, la superficie que ocupan estos ultimos es mucho mayor (Fuchs et al., 2016). Sin embargo, no
existe, segun mi conocimiento, una revisién sobre el impacto que ha tenido la colonizacién vegetal en tierras agrarias
abandonadas del continente europeo en términos de fijacion de C, analizando la dinamica y los factores determinantes de este
proceso en los principales compartimentos del ecosistema. Las revisiones de Johnson et al. (2000); Anderson et al. (2006) y
Poeplau et al. (2011) analizan los factores determinantes del proceso de acumulacion de C durante la sucesion secundaria en
general. Otros trabajos de revisiébn mas recientes si tratan sobre la fijacién de C debida a la colonizacién vegetal en tierras
agrarias abandonadas, pero se centran exclusivamente en el COS (Kurganova et al., 2015; Novara et al., 2017; Bell et al., 2021).

El objetivo de este trabajo es revisar de forma exhaustiva los articulos cientificos que han analizado el impacto de la
colonizacion vegetal en tierras agrarias abandonadas en términos de fijacion de C, en Europa, entre 1974 y 2024. En particular,
prestaremos atencién a: (1) la importancia relativa de los distintos compartimentos del ecosistema (biomasa aérea y subterranea,
madera muerta, hojarasca y suelo) en la fijacion de C, (2) los patrones de cambio de las reservas de C en dichos compartimentos,
y (3) los principales factores bidticos y abiéticos que explican estos patrones. También mencionaremos las principales estrategias
de restauracion y gestion forestal identificadas para los nuevos bosques y zonas de matorral desarrolladas en tierras agrarias
abandonadas.

Métodos

Con el fin de obtener los articulos que tratan sobre la acumulacion de C en tierras agrarias abandonadas, en Web of Science,
aplicamos la mascara de busqueda sobre temas de estudio (Topic Search); TS = (((agricultural AND land) OR farmland OR crop
OR cultivated OR post-agrogenic) AND abandon* AND (recovery OR revegetation OR succession OR old-field OR (woody AND
encroachment)) AND (carbon AND (soil OR biomass)), filtrando por la palabra Europe y sefalando el rango temporal 1974-2024,
correspondiente a los ultimos 50 afios. Se seleccioné el afio 1974 como inicio del periodo de tiempo estudiado porque a pesar
de que el abandono de tierras agrarias comienza a ser registrado como fendémeno en décadas anteriores, no es hasta dicho afo
que Web of Science muestra las primeras publicaciones sobre el tema. Asimismo, se seleccionaron publicaciones escritas en
inglés y en las que las palabras clave anteriormente mencionadas aparecian en el titulo, el resumen o el texto de estas. Se
obtuvieron 153 publicaciones entre las que se excluyeron, en primer lugar, los libros de texto, las actas de congresos y las
revisiones bibliograficas y, en segundo lugar, aquellos articulos correspondientes a estudios de caso que mencionaban la palabra
Europa, pero no se habian realizado en dicho continente. También se excluyeron de la revision los trabajos desarrollados en
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regiones bajo administracion de alguno de los estados miembros de la UE pero que no se encuentran en el continente europeo
(ej. Islas Canarias y Guayana Francesa), asi como los trabajos publicados en revistas que no cumplian con los minimos
estandares de calidad exigibles (gj. revision por pares y controles de calidad) o que pedian dinero para publicar en las mismas.
Finalmente fueron seleccionados 78 articulos publicados entre 1996 y 2024 (Tabla A1 del Anexo), cuyas areas de estudio se
situaban principalmente en la Cuenca Mediterranea, los Alpes y el Este de Europa (Fig. 2). En todos ellos, los cambios en el C
acumulado a lo largo de la sucesion se estudiaron mediante el uso de crono-secuencias o sustituciones espacio-tiempo (Walker
et al., 2010).

Figura 2. Localizacion geografica de los estudios que han analizado la fijacion de C en los distintos compartimentos del
ecosistema en los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en tierras agrarias abandonadas en Europa. Los puntos
rojos representan los trabajos que han analizado las reservas de C exclusivamente en el suelo. Los puntos azules, los estudios
que han considerado, ademas, las reservas de C en otro compartimento (biomasa aérea, subterranea, hojarasca y/o madera
muerta).

Figure 2. Geographical distribution of studies that have analysed C fixation in the different ecosystem compartments in newly
established forests and shrubland areas on abandoned agricultural land in Europe. The red dots represent studies that have
analysed C stocks exclusively in the soil. The blue dots represent studies that have also considered C stocks in another
compartment (i.e. above-ground biomass, below-ground biomass, litter and/or dead wood).

Para analizar la importancia relativa de los distintos compartimentos del ecosistema en la fijacion de C, se anoté el numero y
la proporcién (%) de articulos que aportaban datos acerca del COS, el CBA, el CMM y el CHOJ. Para analizar si los valores
maximos del COS en el suelo superficial (0-15 cm de profundidad) y en todo el perfil diferian de forma significativa entre los
estudios desarrollados en las distintas zonas climaticas segun Képpen-Geiger (Peel et al., 2007; Beck et al., 2023) y en zonas
con diferentes tipos de vegetacion (bosque, matorral, estepa y pastizal), se llevé a cabo un ANOVA de dos vias. Para aquellas
variables en las que se encontraron diferencias significativas, se llevaron a cabo test post-hoc de Tukey para determinar los pares
de zonas climaticas o tipos de vegetacion entre los que habia diferencias mas significativas. Se llevd a cabo un proceso similar
para analizar si los valores maximos del CBA diferian de forma significativa entre los estudios desarrollados en las distintas zonas
climaticas segun Koppen-Geiger y en zonas con diferentes tipos de bosque segun el tipo de especie arbdrea o arbustiva
dominante (coniferas, frondosas y angiospermas de hoja perenne).

También se tomaron datos acerca del nimero y la proporcion (%) de sitios de estudio en los que se observaron distintos
patrones de cambio en el C acumulado en los distintos compartimentos; una acumulacion, una disminucion, sin cambios, y otros
patrones mas complejos como una acumulacion seguida de una disminucion y viceversa.
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Entre los principales factores bioéticos y abidticos que explicaban los patrones de cambio anteriormente mencionados, se
seleccionaron tan sdélo dos variables climaticas, la temperatura y la precipitacion media anual (TMA y PMA), al ser aquellas de
las que ofrecian datos una amplia mayoria de articulos y con las que, por tanto, era posible realizar una comparacion a escala
continental. Para analizar si los cambios en los valores maximos del C acumulado en el suelo y la biomasa aérea (los
compartimentos mas importantes), dependian de la TMA y la PMA, se realizaron regresiones entre ambos pares de variables,
ajustando a un modelo lineal y a tres modelos no-lineales o asintéticos (Tabla A1 del Anexo; Crawley et al., 2007). Entre todos
ellos fue seleccionado el modelo con el menor numero de términos, los valores mas bajos del Criterio de Informacion de Akaike
y el Error Residual de los Minimos Cuadrados Residuales (AIC y RMSE segun sus siglas en inglés). En el caso del suelo, se
diferencié entre el COS acumulado en el suelo superficial y en todo el perfil (0-15 y 0-80 cm de profundidad, respectivamente).

Resultados

Un 96 % de los articulos encontrados (74) se centraron en el estudio de los cambios en las reservas de C en el suelo a lo
largo de la sucesion secundaria en tierras agrarias abandonadas, y el 82 % (64) analizaron este compartimento de forma
exclusiva. De todos los 74 articulos que analizaron el contenido en C en el suelo, 68 aportaron datos propiamente del carbono
organico del suelo (COS; Mg C - ha™), el resto tan sélo dieron el porcentaje de materia organica (% 6 g/100 g de suelo), lo que,
debido a las variaciones en la densidad aparente de las muestras, dificulta la realizacion de comparaciones. Los cambios en las
reservas de C en el resto de compartimentos fueron analizados en un porcentaje mucho menor de articulos. Tan sélo un 18 y un
10 % (14 y 10 trabajos, respectimamente), analizaron los cambios en el CBAy la CHOJ. Mientras que tan sélo un 8 % (6 trabajos)
analizaron los cambios en el CBS y la CMM. Sélo tres articulos (Risch et al., 2008; Velazquez et al., 2023; Weissgeber et al.,
2024) tuvieron en cuenta todos los compartimentos y sélo uno (Uri et al., 2012) analizé los flujos de C entre la biomasa y el suelo
a través del desfronde.

El maximo COS acumulado en los suelos de tierras agrarias abandonadas mostré diferencias significativas en funcion del
tipo de clima tanto en el suelo superficial (Fe 38 = 25.5, P < 0.001) como en todo el perfil (Fe61=6.67, P < 0.001). El maximo COS
acumulado en el suelo superficial fue significativamente mayor en los suelos de tierras agrarias abandonadas situados en zonas
de clima Mediterraneo caluroso (Csa), templado oceanico (Cfb) y continental himedo de verano calido (Dfb), que en los situados
en zonas de estepa fria semiarida (BSk), clima Mediterraneo de verano calido (Csb) y clima subartico (Dfc; Fig. 3a). De hecho,
el maximo COS acumulado alcanzé su valor mas alto (79.9 Mg C - ha™') en los suelos de un bosque mixto de coniferas y
frondosas, situado en una zona de clima Mediterraneo caluroso (Csa; Maddaloni, Sur de Italia), 100 afios después del abandono
(Marzaioli et al., 2010), y su valor mas bajo (3.45 Mg C - ha™) en los suelos de un area de matorral situada en una zona de estepa
fria semiarida (BSk; Las Pedrofieras, Espafia Central), cuatro afios después del abandono (Acin-Carrera et al., 2013). El maximo
COS acumulado en todo el perfil (Fig. 3b), alcanzo su valor mas alto (275 Mg C - ha™') en los suelos de un bosque mixto de
coniferas y frondosas en una zona de clima templado oceanico (Cfb; Apeninos, Italia Central), > 60 afios después del abandono
(Pellis et al., 2019), y su valor mas bajo (12 Mg C - ha™) en los suelos de una zona de estepa fria semiarida (BSk; Astracan,
Rusia), 42 afios después del abandono (Kalinina et al., 2015). EI maximo COS acumulado, sin embargo, solo mostro diferencias
significativas en funcién del tipo de vegetacion teniendo en cuenta todo el perfil del suelo (F359 = 3.32, P < 0.05), con valores mas
bajos en los suelos desarrollados en zonas de vegetacion esteparia que en zonas de matorral y bosque (Fig. 3c).
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Figura 3. Valores maximos del carbono organico del suelo (COS) acumulado a lo largo de la colonizacion de tierras agrarias
abandonadas en Europa en el suelo superficial (0-15 cm de profundidad) (a) y en todo el perfil (0-80 cm de profundidad) (b),
segun los datos de 68 articulos publicados entre 1996 y 2024. Diferencias en funcion del tipo de vegetacidn (c) y del clima
(a,b) (Koppen-Geiger; Peel et al., 2007): estepa fria semi-arida (BSk), templado, sin estacion seca y verano caluroso (Cfa),
templado oceanico (Cfb), Mediterraneo de verano caluroso (Csa), Mediterraneo de verano célido (Csb), continental himedo de
verano calido (Dfb), subartico (Dfc) y frio de verano seco y calido (Dsb). Las letras diferentes indican diferencias significativas
de acuerdo con los tests post hoc de Tukey HSD de comparacion por pares.

Figure 3. Maximum values of accumulated soil organic carbon (SOC) during the colonisation of abandoned agricultural land in
Europe in the surface soil (0-15 cm depth) (a) and throughout the soil profile (0-80 cm depth) (b), based on data from 68
articles published between 1996 and 2024. Differences according to vegetation type (c) and climate (a,b) (Képpen-Geiger;
Peel et al., 2007): cold semi-arid steppe (BSk), temperate, no dry season and hot summer (Cfa), temperate oceanic (Cfb),
Mediterranean with hot summer (Csa), Mediterranean with warm summer (Csb), humid continental with warm summer (Dfb),
subarctic (Dfc) and cold with dry and warm summer (Dsb). Different letters indicate significant differences according to Tukey’s
HSD post hoc tests for pairwise comparisons.

El maximo CBA acumulado durante la colonizacién vegetal en tierras agrarias abandonadas no mostré diferencias
significativas en funcion del tipo de bosque, pero si en funcion del tipo de clima (Fs24 = 16.02, P < 0.001; Fig. 4), alcanzando su
valor maximo (400 Mg C - ha™') en un bosque de coniferas dominado por Picea abies, situado en una zona de clima continental
humedo de verano calido (Dfb) en los Alpes Italianos, 100 afios después del abandono (Thuille y Schulze, 2006), y su valor
minimo (14.6 Mg C - ha™") en otro bosque de coniferas, dominado por Juniperus oxycedrus, en una zona de estepa fria semiarida
(BSk; Espafia Central; Velazquez et al., 2023), 50 afios después del abandono.
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Figura 4. Valores maximos del carbono en la biomasa aérea (CBA), acumulado durante la colonizacion de tierras agrarias
abandonadas en Europa, segun los datos de 18 articulos publicados entre 1996 y 2024. Diferencias en funcion del tipo de clima
(Koppen-Geiger; Peel et al., 2007. Las letras diferentes indican diferencias significativas de acuerdo a los test post hoc de Tukey
HSD de comparacion por pares. El resto de especificaciones son como en la Fig. 3.

Figure 4. Maximum values of carbon in aboveground biomass (CBA), accumulated during colonisation of abandoned agricultural
lands in Europe, based on data from 18 articles published between 1996 and 2024. Differences according to climate type
(Képpen-Geiger; Peel et al., 2007). Different letters indicate significant differences according to Tukey’s HSD post hoc tests for
pairwise comparisons. All other specifications are as in Fig. 3.

Los patrones de cambio en el COS se analizaron en los 122 sitios contemplados en los 74 trabajos que contabilizaron esta
variable. De todos ellos, en 71 sitios (58 %) se observé un patron de acumulacion de COS, mientras que en 16 y 14 sitios (13 y
11 %, respectivamente) se observaron patrones de disminucidén seguida de un aumento y viceversa. En 12 sitios (9 %) se
observaron patrones de disminucion y en 6 (5 %) no se registraron cambios. También se observaron patrones mas complejos;
en los suelos de vifiedos abandonados hace 155-231 afios, en Hungria (Spohn et al., 2016) y de antiguos campos de cereal
abandonados entre 0 y 46 afios atras, en el Sur de Espafa (Trigalet et al., 2016) se observd un aumento inicial del COS seguido
de una disminucioén y un nuevo aumento al final del periodo analizado. Por su parte, Van Hall et al. (2017), en una cronosecuencia
de campos abandonados entre 0 y 50 afios atras Eslovenia, registraron un fuerte aumento inicial del COS durante los 5-10 afios
siguientes al abandono, seguido por un periodo de 20-25 afios sin apenas cambios en esta variable.

De los 26 sitios estudiados en los 13 trabajos en los que se analizé el CBA y que ofrecian datos en relacion con sus patrones
de cambio, 24 (92 %), reportaron un patron de aumento. Sélo Bose et al. (2014) y Facioni et al. (2019), en sus estudios realizados
en los bosques de coniferas y frondosas desarrollados en tierras agrarias abandonadas de los Paises Bajos, y en los bosques
dominados por especies de hoja perenne en el Centro-Sur de ltalia, respectivamente, revelaron un patron de aumento a lo largo
de los primeros 50-75 afos, seguido de un periodo de hasta 50 afios en el que el CBA apenas experimentaba cambios o incluso
experimentaba una ligera disminucion.

En relacion con el papel de las variables climaticas en los cambios en los valores maximos de COS (Tabla A2 del Anexo), en
el suelo superficial, estos se relacionaban de forma positiva y significativa con la PMA segun un modelo de Michaelis-Menten
cuya pendiente alcanzaba un maximo con PMA > 1300 mm, para reducirse después (Fig. 5a). En todo el perfil, se relacionaban
de la misma forma y segun el mismo modelo con la TMA, (Fig. 5b), y con la PMA segin un modelo lineal (Fig. 5c).
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Figura 5. Relacion entre los valores maximos del carbono organico del suelo (COS) acumulado durante la colonizacion vegetal
de tierras agrarias abandonadas en el suelo superficial (@) y en todo el perfil del suelo (c) y la precipitacion media anual (PMA;
mm). Relacién entre los valores maximos del carbono organico del suelo (COS) acumulado durante la colonizacidén vegetal de
tierras agrarias abandonadas en todo el perfil del suelo y la temperatura media anual (TMA; °C) (b). Los puntos representan
113 sitios de estudio, en toda Europa, citados en 40 articulos publicados entre 1996 y 2024. Los colores representan el tipo de
clima de cada sitio de estudios segun (Képpen-Geiger; Peel et al., 2007); estepa fria semi-arida (BSk), templado, sin estacidn
seca y verano caluroso (Cfa), templado oceanico (Cfb), Mediterraneo de verano caluroso (Csa), Mediterraneo de verano calido
(Csb), continental himedo de verano calido (Dfb), subartico (Dfc) y frio de verano seco y calido (Dsb).

Figure 5. Relationship between the maximum values of soil organic carbon (SOC) accumulated during the vegetation
colonisation of abandoned agricultural land in the topsoil (a) and throughout the soil profile (c), and the mean annual
precipitation (MAP; mm). Relationship between the maximum values of soil organic carbon (SOC) accumulated during the
vegetation colonisation of abandoned agricultural land throughout the soil profile and the mean annual temperature (MAT; °C)
(b). The points represent 113 study sites across Europe, cited in 40 articles published between 1996 and 2024. The colours
represent the climate type of each study site according to (Képpen-Geiger; Peel et al., 2007); cold semi-arid steppe (BSk),
temperate, no dry season and hot summer (Cfa), temperate oceanic (Cfb), Mediterranean with hot summer (Csa),

Mediterranean with warm summer (Csb), humid continental with warm summer (Dfb), subarctic (Dfc) and cold, dry and warm
summer (Dsb).
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Los valores maximos del CBA se relacionaban de forma negativa con la TMA, segtin un modelo lineal (R? = 0.10; P < 0.05;
Fig. 6a) y de forma positiva con la PMA, segun un modelo asintético de dos parametros (Fig. 6b; Tabla A2 del Anexo).
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Figura 6. Relacion entre los valores maximos del carbono en la biomasa aérea (CBA), acumulado durante la colonizacién
vegetal de tierras agrarias abandonadas y la temperatura media anual (TMA; °C) (@), y la precipitacion media anual (PMA;
mm) (b), en 30 sitios de estudio, en toda Europa, segun los datos de 13 articulos publicados entre 1996 y 2024. El resto de
las especificaciones son como en la Fig. 5.

Figure 6. Relationship between maximum values of carbon in aboveground biomass (CBA), accumulated during vegetation
colonisation of abandoned agricultural land, and the annual mean temperature (TMA; °C) (a), and the mean annual precipitation
(PMA; mm) (b), at 30 study sites across Europe, based on data from 13 articles published between 1996 and 2024. The
remaining specifications are as in Fig. 5.

Discusion

Papel de los distintos compartimentos del ecosistema en la fijacién de C

Nuestros resultados confirman el papel central del suelo (Fig. A1 del anexo) en los estudios sobre acumulacion de C en
tierras agrarias abandonadas (Zhou et al., 2024). Curiosamente, varios de los trabajos centrados en el analisis de los cambios
en el COS tras el abandono agricola hacen referencia al papel de la vegetacion en dichos cambios, estimando la riqueza de
especies, atributos funcionales y/o formas de crecimiento (Novak et al., 2014; Schneider et al., 2024), la cobertura de las
diferentes especies (Romero-Diaz et al., 2017), o la composicion floristica existente en las distintas etapas sucesionales (Kalinina
et al., 2015; Lasanta et al., 2020; Molina et al., 2023). En ninguno de ellos, sin embargo, se cuantifican las reservas de C en la
biomasa (viva o muerta), estableciéndose una relacién entre la acumulacion del C en esta y en el suelo. El hecho de que el COS,
en el suelo superficial, mostrara una mayor acumulacion en zonas de clima Mediterraneo caluroso (Csa; Fig. 3a) se debe a que,
en este tipo de zonas, las temperaturas son elevadas durante una parte importante del afio, la humedad del suelo es baja y la
hojarasca se compone principalmente de especies de hoja perenne, cuyas hojas contienen un elevado contenido en lignina.
Todos estos factores hacen que la descomposicion de la hojarasca sea lenta y se acumule una gran cantidad de C en el suelo
superficial (Cortez et al., 2007; Castro et al., 2010; La Mantia et al., 2023). Por el contrario, teniendo en cuenta todo el perfil, la
mayor acumulacién del COS se produce en zonas de clima contiental himedo de verano calido (Dfb) lo que responde a la mayor
lixiviaciéon del C hacia capas profundas en climas mas humedos (Oddi et al., 2025). Es importante destacar que, teniendo en
cuenta todo el perfil del suelo (0-80 cm de profundidad) el COS alcanzé valores particularmente elevados (123 Mg C - ha™') en
los suelos de bosques dominados por Betula pendula, en Estonia, tan solo seis afios después del abandono (Uri et al., 2012).
Estos resultados se explican por el hecho de que, en este tipo de bosques, muy comunes en tierras agrarias abandonadas del
Centro-Norte de Europa (Fig. 7a), tras la colonizaciéon de los abedules, se produce una menor oxidacion interna de los acidos
humicos, lo que conlleva una rapida pérdida de materia organica en el suelo superficial y una acumulacién de la misma en el
suelo profundo (Jonczak et al., 2023).

En relaciéon con el CBA, el hecho de que este mostrara valores elevados en bosques desarrollados en zonas de clima
continental hiumedo de verano calido (Dfb) responde a la relacién positiva y significativa existente entre las tasas de crecimiento
de los arboles durante la sucesion secundaria, la humedad y la temperatura, registrada a escala global (Anderson et al., 2006).
El CBA registré su maximo en los bosques de coniferas desarrollados en pastizales abandonados de los Alpes italianos (400 Mg
C - ha'; Thuille y Schulze, 2006), 75-100 afios después del abandono. También alcanzo valores elevados (250-270 Mg C - ha™"),
tras un periodo similar, en bosques de coniferas (Bose et al., 2014), en bosques mixtos de coniferas y especies de hoja caduca
(Weissgeber et al., 2024), y en bosques de especies de hoja caduca (Alberti et al., 2008), desarrollados en tierras agrarias
abandonadas de los Paises Bajos, el Macizo Central francés y los Apeninos, respectivamente.
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Figura 7. Aspecto de los nuevos bosques desarrollados en tierras agrarias abandonadas en Europa: bosque dominado por
Betula pendula Roth. desarrollado en antiguos campos de cultivo (Regidén de Moscu, Rusia (a)) bosque dominado por Quercus
pyrenaica Willd. desarrollado en un antiguo cultivo de fresas en Linares de Riofrio (Salamanca, Espafia), 41-62 afios después
del abandono (b) (la linea discontinua indica el trazo del antiguo muro de piedra seca, aun distinguible, que delimitaba la
parcela), bosque dominado por Ostrya carpinifolia Scopoli, 1772 y Q. humilis Mill. desarrollado en una antigua pradera de siega
en el fondo de una dolina karstica (Podgorski Kras, Eslovenia), 25 afios después del abandono (c). Fotos: Irina Kurganova, el
autor, Mateja B. Valjavec.

Figure 7. Appearance of new forests developed on abandoned agricultural land in Europe: a forest dominated by Betula pendula
Roth. developing on former farmland (Moscow Region, Russia (a)), a forest dominated by Quercus pyrenaica Willd. developed
on a former strawberry field in Linares de Riofrio (Salamanca, Spain), 41-62 years after abandonment (b) (the dotted line
indicates the outline of the former dry stone wall, still distinguishable, which marked the boundary of the plot), forest dominated
by Ostrya carpinifolia Scopoli, 1772 and Q. humilis Mill. developed on a former hay meadow at the bottom of a karst doline
(Podgorski Kras, Slovenia), 25 years after abandonment (c). Photos: Irina Kurganova, the author, Mateja B. Valjavec.

El escaso numero de trabajos que tuvieron en cuenta el CBS contrasta con la importancia de dicho compartimento para la
acumulacioén de C durante la sucesion secundaria (Clemmensen et al., 2013) y esta relacionado con las dificultades para realizar
mediciones directas de dicha variable. De hecho, en los trabajos que analizaron el CBS, este fue estimado mediante el uso de
ecuaciones alométricas que permitian el célculo de la BS a partir de medidas dendrométricas de la parte aérea de los arboles
(ej. Ruiz-Peinado et al., 2012). EI CBS alcanzd valores entre 21y 62 Mg C - ha™' (Alberti et al., 2008; Uri et al., 2012; Velazquez
et al., 2023). En ambiente Mediterraneo, y entre 40 y 65 afios después del abandono, la proporcion de C acumulado en la BS
respecto a la BA era mas alta en zonas con PMA < 1000 mm (35 %; Velazquez et al., 2023) que en zonas con PMA > 1000 mm
(26 %; Pellis et al., 2019), lo que se relaciona con la mayor alocacién de recursos en las raices en las zonas de menor precipitacion
para hacer frente a los periodos de sequia estival.

El escaso numero de trabajos que tuvieron en cuenta la CMM puede estar relacionado con el hecho de que esta se genera
debido a la mortalidad de los primeros arboles que colonizan las tierras agrarias abandonadas, lo que suele tener lugar tras un
periodo de tiempo mayor (~100 afios; Hooker y Compton, 2003) que el periodo medio considerado en los estudios analizados
(82 afios). Sea como fuere, las reservas de C en la MM y la HOJ alcanzaron valores maximos de 12-14 Mg C - ha™' entre 60 y
100 afos después del abandono (Alberti et al., 2008; Badalamenti et al., 2019; Pellis et al., 2019), lo que les sitia como
compartimentos menores desde el punto de vista de la acumulacién de C.
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Patrones de cambio en la acumulacion de C

Los patrones de cambio registrados en el COS fueron enormemente variables. La mayor parte de los trabajos que registraron
un aumento en el COS se desarrollaron en zonas que partian de un bajo nivel inicial (ej. Badalamenti et al., 2019; Kurganova et
al.,, 2019; Company et al., 2022; Cortijos-Lopez et al., 2023). En los suelos de bosques caducifolios desarrollados en tierras
agrarias abandonadas en los Apeninos (ltalia; Chiti et al., 2018) y la Regiéon de Moscu (Rusia; Kurganova et al., 2019), 64 y 35
afos después del abandono, el COS fue un 120 y un 134 % mayor, respectivamente, que el registrado en campos contiguos aun
en uso. En los bosques dominados por Quercus ilex de la Isla Pantelleria (Italia), > 100 afios después del abandono, el COS era
un 200 % mayor que en las zonas de matorral (maquia) desarrollados en etapas iniciales (Badalamenti et al., 2019). El aumento
del COS durante la colonizacion vegetal de tierras agrarias abandonadas viene explicado por la mayor proteccion del suelo frente
a la erosion, la reduccion de la descomposicion de la MO al desaparecer el laboreo (Marzaioli et al., 2010; Rhyzova et al., 2020)
y el aumento de los aportes de MO procedentes de residuos vegetales de especies herbaceas (Vaccari et al., 2012; Bohner et
al., 2019).

Algunos autores también sefialaron la existencia de un aumento del COS en las etapas iniciales de la sucesiéon secundaria
en tierras agrarias abandonadas seguido de una estabilizacion (Velazquez et al., 2023) o incluso una disminucion (egj. Pellis et
al., 2019; Ovsepyan et al., 2019; Bell et al., 2021) en las etapas finales. Por ejemplo, en los Phaeozems de los bosques deciduos
desarrollados en cultivos abandonados de la Region de Moscu (Rusia), las parcelas abandonadas hace 7 afios registraron una
tasa de acumulacién del COS de 1.31 Mg C - ha™' - afio™" y las abandonadas hace 35, una tasa de 0.42 Mg C - ha™! - afio!
(Ovsepyan et al., 2019). El hecho de que la acumulacion de COS disminuya con la edad de abandono podria indicar un efecto
de saturacion del sumidero de C en el suelo (Stewart et al., 2007), o simplemente, ser el resultado de una contribucion
proporcionalmente mayor de los aportes de MO al suelo durante las etapas iniciales de la sucesién respecto a las etapas finales
(Bell et al., 2021; Velazquez et al., 2023).

La mayor parte de los trabajos que detectaron una disminucion del COS durante la colonizacion vegetal en tierras agrarias
abandonadas, se desarrollaron en sistemas como los pastizales de montafa (Alberti et al., 2008, 2011; Nadal-Romero et al.,
2016; Oddi et al., 2025) y las praderas de siega (Rhyzova et al., 2020), en los que el contenido en C era elevado antes del
abandono. Dicha disminucion se explica por la reduccion de los aportes MO procedentes de residuos vegetales de las especies
herbaceas y la rapida descomposicion de la MO del suelo durante las primeras etapas de la sucesién en este tipo de sistemas
(Alberti et al., 2008; Rhyzova et al., 2020). La disminuciéon del COS que se producia en el suelo superficial de los bosques
desarrollados en cultivos abandonados de Polonia Central (Jonczak et al., 2023), venia explicada, sin embargo, porque la
colonizacion de los abedules (Betula pendula Roth) provocaba un aumento en la proporcion de fracciones de C mas labiles 6
susceptibles a la degradacién en la hojarasca, aumentando por tanto su tasa de mineralizacién. Algunos de los trabajos que
registraron una disminucion del COS tras el abandono encontraron una recuperacion posterior a partir del momento en el que
los aportes de residuos vegetales de la vegetacion colonizadora compensaban las pérdidas iniciales (Navas et al., 2012; Rhyzova
et al., 2020). En cultivos de cereal abandonados de la peninsula ibérica, la disminucion de las reservas del C durante las etapas
iniciales de la sucesion puede venir explicada por el hecho de que, en muchas ocasiones, en los suelos de este tipo de sistemas
la comunidad microbiana es menor y menos diversa que en los bosques adyacentes debido al efecto negativo de los laboreos
frecuentes y el uso de pesticidas (Zornoza et al., 2009), lo que genera a su vez, una menor tasa de descomposicion de la
hojarasca y una menor incorporacién de C al suelo (Acufa-Minguez et al., 2024). Dicha disminucion también puede estar
relacionada con el aumento de la erosién tras el abandono de la actividad agraria (Ruecker et al., 1999), particularmente en
sistemas agricolas con una baja cobertura herbacea (ej. almendrales; Rodrigo-Comino et al. (2018).

Segun los trabajos analizados, las reservas de C en el suelo no alcanzaban valores similares a los existentes en los
ecosistemas semi-naturales cercanos hasta 80 después del abandono en los bosques de coniferas desarrollados en pastizales
alpinos (Thuille y Schulze, 2006) y hasta 100-150 afos después del abandono en la Taiga y la estepa humeda (Kalinina et al.,
2015). Sin embargo, en la estepa semiarida de la parte europea de Rusia, la acumulacion de C en el suelo se producia apenas
30 afios después del abandono (Ovsepyan et al., 2019). Se produjera o no dicha recuperacion, varios trabajos indicaron una
saturacion del sumidero de C en el suelo entre los 28 y 55 afos (Alberti et al., 2008; Guidi et al., 2014; Van Hall et al., 2017; Pellis
et al., 2019) o entre 60 y 80 afos después del abandono (Cortijos-Lopez et al., 2023; Velazquez et al., 2023).

En relacion con el papel del suelo profundo y el suelo superficial en la fijacion de C, los trabajos analizados mostraron que,
mientras el suelo superficial mostraba mayores tasas de acumulacion, el suelo profundo acumulaba una mayor reserva de C (p.
ej. Novak et al., 2014; Gabarréon-Galeote et al.,, 2015; Nadal-Romero et al., 2016). Dicha reserva, sin embargo, no era
necesariamente mas estable, y algunos trabajos mostraron, de hecho, una disminucion (Sokolowska et al., 2020), lo que viene
explicado por la reduccion de la actividad microbiana en horizontes profundos.

Aunque la colonizacion vegetal de plantas lefiosas en tierras agrarias abandonadas tenia un claro efecto de retraso (lag-
effect; Fig. A2 del anexo), y no se producia hasta unos afios después del abandono (p. ej. 15-20; Velazquez et al., 2023). A partir
de entonces y durante las primeras décadas, el CBA seguia un claro patréon de aumento, con una elevada tasa de acumulacién
(Uri et al., 2012; Aosaar et al., 2016; Velazquez et al., 2023). Dicha tasa, sin embargo, se reducia entre 60 y 80 afios después
del abandono (Bose et al., 2014, Weissgeber et al., 2024), y 100 afios después podia volverse incluso negativa (Thuille et al.,
2000), lo que viene explicado por la existencia de fendmenos de auto-aclareo.

Aunque la CBS también aumento (Alberti et al., 2008; Uri et al., 2012; Velazquez et al., 2023), algunos autores detectaron
una disminucion de la importancia relativa de este compartimento en relacion con la BA (p. €j. Bijak et al., 2013), lo que corrobora
la tendencia general de los arboles a acumular mas C en la BA (y menos en la BS) durante la sucesion secundaria (Law et al.,
2003). EI CMM y el CHOJ también aumentaron durante la sucesion secundaria en tierras agrarias abandonadas (p. ej. Alberti et
al., 2008; Pellis et al., 2019; Velazquez et al., 2023), alcanzando valores maximos 60-100 afios después del abandono, lo que
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puede explicarse por la existencia de un punto de saturacion en la maxima cantidad de materia organica mineralizable
(Badalamenti et al., 2019) o en los aportes organicos procedentes del desfronde (Uri et al., 2012).

Factores determinantes de la acumulacion de C

La relacion positiva y significativa entre los valores maximos del COS en el suelo superficial y la PMA (Fig. 5a) puede deberse
al hecho de que, segun aumenta la precipitacion y, por tanto, la humedad del suelo también aumenta la actividad microbiana,
produciéndose una mayor descomposicién de la materia organica (Zeglin et al., 2013). Resulta destacable, sin embargo, que los
valores maximos del COS fueran especialmente altos entre 800 y 1100 mm, lo que corrobora los resultados de trabajos anteriores
que indican que la maxima acumulacién del COS se produce en un rango de PMA entre 650 y 900-1000 (Alberti et al., 2011;
Gabarron-Galeote et al., 2015; Novara et al., 2017) o entre 450 y 900 mm (Bell et al., 2021). El hecho de que, con valores de
PMA > 1300 mm, la pendiente de la curva de Michaelis-Menten se redujera, sugiere que, en climas excesivamente lluviosos, se
producen pérdidas de C (Thuille y Schulze, 2006; Pellis et al., 2019). En contraste, la relacion lineal, positiva y significativa entre
los valores maximos de COS en todo el perfil y la PMA (Fig. 5¢) indica que el COS puede seguir acumulandose en horizontes
profundos. La relacion positiva y significativa entre los valores maximos del COS y la TMA en todo el perfil del suelo (Fig. 5b) por
su parte, esta en linea con los resultados de Poeplau et al. (2011), Novara et al. (2017) y Pellis et al. (2019). Es interesante
observar el hecho de que, en nuestro caso, los valores maximos del COS aparecieron con una TMA entre 4 y 12 °C, mientras
que en la revisidn efectuada por Bell et al. (2021) para la peninsula ibérica, dichos valores se alcanzaron con una TMA de 13-17
°C, lo que puede deberse al menor rango de TMA analizado en este estudio.

Aunque nuestros resultados indican la existencia de una relacion positiva entre los valores maximos del CBAy la PMA (Fig.
6b; Tabla A3 del Anexo), es importante destacar que en los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en tierras
abandonadas en el Centro-Norte de Espafia, el CBA estaba relacionado de forma negativa con la precipitacion media del mes
mas seco (Velazquez et al., 2023), lo que puede explicarse por la estrecha relacién entre esta y la CBS, y la importancia de una
baja precipitacion estival para el desarrollo de los sistemas radiculares en climas de tipo Mediterraneo sub-himedo (Moreno et
al., 2011). Estos resultados sugieren que el efecto de la precipitacion en la acumulaciéon de C en el suelo se produce de forma
indirecta, a través del efecto que tiene esta variable en la dinamica de la vegetacion (Wang et al., 2020) y los aportes de materia
organica (Uri et al., 2012).

En relacién con el tipo de uso agricola previo al abandono, la capacidad de secuestro de C en el suelo era mayor en los
cultivos lefiosos que los cultivos de cereal abandonados (Spohn et al., 2016; Romero-Diaz et al., 2017; Badalamenti et al., 2019)
porque, al encontrarse en zonas de mayor pendiente y suelos someros, apenas recibian aportes de materia organica y por tanto,
tenian un nivel inicial de COS mas bajo (Calvo de Anta et al., 2020). Sin embargo, en aquellos sistemas agrarios en los que los
aportes de materia organica en forma de abono o residuos vegetales eran mayores, la acumulacién de C a lo largo de la
colonizacion vegetal tras el abandono era menor y podian producirse incluso pérdidas (ej. Navas et al., 2012). La intensidad de
uso también era importante. En tierras agrarias abandonadas de la Republica Checa, Kopecky y Vojta (2009) detectaron que el
COS era menor en aquellos suelos en los que el laboreo habia sido mas intenso. De hecho, las marcas dejadas por el laboreo
seguian distinguiéndose en el perfil de los suelos de los bosques templados desarrollados en cultivos abandonados de la parte
europea de Rusia, mas de 100 afios después del abandono (Kalinina et al., 2018).

Otro de los legados del uso agricola previo es el contenido en N que, segun varios de los trabajos analizados, mostré una
relacion positiva y significativa con el COS (p. gj. Alberti et al., 2011; Uri et al., 2012; Spohn et al., 2016; Velazquez et al., 2023).
Dicho aumento paralelo entre el COS y el N se producia sobretodo en aquellas zonas en las que el valor inicial de dicho elemento
era menor y, por tanto, resultaba mas limitante para la produccién primaria (Rastetter et al., 1992), y también en aquellas en las
que se registré una presencia importante de especies con organismos simbioticos fijadores de N (ej. Nadal-Romero et al., 2018).
En otras zonas, sin embargo, no se detectd una relacion clara entre el contenido de N y el COS (Bell et al., 2021). En la
cronosecuencia desarrollada por Aossar et al. (2016) en campos abandonados de Estonia, el contenido en N en el suelo
superficial aumento debido a la presencia de bacterias fijadoras simbiéticas en las raices de los arboles de la especie dominante
(Betula pendula Roth), mientras que el COS disminuia debido a la menor tasa de descomposicion de la hojarasca de dicha
especie. La mayor disponibilidad de N en el suelo de muchas tierras agrarias abandonadas como legado de las fertilizaciones
previas provoca que los arboles que se desarrollan en estas tengan tasas de crecimiento mayores que las que presentan en los
bosques pre-existentes de zonas adyacentes y, por tanto, una mayor acumulacién de C en la biomasa viva durante la sucesion
secundaria (Bose et al., 2014; Vila-Cabrera et al., 2017; Alfaro-Sanchez et al., 2019). La influencia del contenido en N en el CBA
puede provocar, a su vez, un efecto positivo indirecto en el COS a través de un aumento de los aportes de materia organica en
forma de hojarasca, como ocurre en los bosques desarrollados en prados de siega abandonados en el fondo de las dolinas
eslovenas (Valjavec et al., 2022; Fig. 7c). De hecho, los aportes de hojarasca pueden explicar el aumento de la ratio C:N durante
la sucesién secundaria en tierras agrarias abandonadas (Kopecky y Vojta, 2009; Spohn et al., 2016; Bell et al., 2021). Los suelos
de muchas tierras agrarias abandonadas cuentan también con un mayor contenido en P, lo que incrementa la actividad de
enzimas como la fosfatasa y reduce la limitacion de este elemento para la produccién primaria (Acufia-Minguez et al., 2024). Sin
embargo, a lo largo de la sucesion secundaria, el contenido en P en los suelos de tierras agrarias abandonadas puede disminuir
debido a la erosion (p. ej. Ruecker et al., 1999) o aumentar debido a los aportes de residuos vegetales con un alto contenido en
dicho elemento (Kalinina et al., 2015).

La textura del suelo también ejercia una influencia clave en la dinamica del COS. En general, este mostraba un mayor
aumento en suelos de textura fina, en los que esta mas protegido de la degradacion fisica y quimica (p. €j. Bose et al., 2014;
Lichner et al., 2023; Fig. A3 del Anexo). Por el contrario, Velazquez et al. (2023) registraron un mayor aumento del COS en
suelos de textura gruesa. Dichos suelos, sin embargo, estaban en zonas que habian sido utilizadas como pastizales durante
ciertas épocas del afio antes de su abandono, por lo que habrian contado con un mayor aporte de residuos vegetales.
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Muchos trabajos también mencionaron la densidad de individuos arbéreos como factor determinante para la acumulacion del
CBA. En los bosques mas maduros, desarrollados en tierras agrarias abandonadas, los procesos de autoaclareo provocaban
una reduccion de la competencia por la luz y los nutrientes y, por tanto, un mayor crecimiento de los arboles persistentes, lo que
daba lugar a una relacion negativa entre la densidad de individuos y la CBA (Uri et al., 2012; Bose et al., 2014; Aossar et al.,
2016; Jonczak et al., 2023). En etapas mas tempranas, sin embargo, dicha relaciéon podia ser positiva (Velazquez et al., 2023).
El tipo de vegetacion existente en los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en tierras agrarias abandonadas también
resultaba determinante para la acumulacion de C en el suelo. Al estudiar la fijacién de C en el suelo de los nuevos bosques
desarrollados en pastizales abandonados de los Alpes y los Apeninos, Pellis et al. (2019) detectaron un mayor COS en los
Apeninos, donde los bosques estaban dominados por especies de hoja caduca que, en los Alpes, donde estaban dominados por
especies de hoja perenne. En ambientes mediterraneos, sin embargo, la acumulacién del COS en tierras agrarias abandonadas
venia determinada por la cobertura de especies herbaceas (Gabarron-Galeote et al., 2015). Esto puede explicarse por el hecho
de que, en este tipo de especies, la mayor parte de los aportes de MO proceden de las raices, por lo que estan, por tanto, mas
protegidos frente a la degradacion (Meyer et al., 2012) (Fig. A4 del Anexo).

Restauracion, gestion forestal y territorial

La colonizacién vegetal de tierras agrarias abandonadas ha resultado clave para el proceso de expansion forestal que ha
tenido lugar en el continente europeo (Palmero-Iniesta et al., 2021). Los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en
tierras agrarias abandonadas son una realidad, por lo que, durante la ultima década ha cobrado fuerza la idea de que las
estrategias dirigidas a una correcta gestion de la regeneracion natural de estas zonas resultan mas efectivas (y menos costosas)
para mitigar los efectos del cambio climatico que las enfocadas al aumento (aun mayor) de la superficie forestal mediante la
plantacion de arboles (Tolgyesi et al., 2022). El desarrollo de ciertas actuaciones en estos nuevos bosques y zonas de matorral
resulta crucial, ademas, para favorecer su adaptacion al cambio climatico. Por ejemplo, los hayedos desarrollados en tierras
agrarias abandonadas de la Catalufia interior muestran un mayor crecimiento y una menor densidad de la madera que los
hayedos maduros situados en zonas cercanas, |0 que les hace ser mas sensibles a las sequias (Alfaro-Sanchez et al., 2019). En
este caso, la realizaciéon de cortas selectivas haria que los arboles persistentes resistieran mejor este fenomeno (Sohn et al.,
2016). Asimismo, la realizacion de quemas prescritas en los bosques desarrollados en tierras agrarias abandonadas puede
contribuir a aumentar el contenido de C mineral en el suelo (Nave et al., 2022). En aquellas zonas donde el matorral desarrollado
tras el abandono agricola muestre una mayor densidad pueden realizarse clareos, lo que provocaria un aumento de la fijacion
de C en la vegetacion restante, teniendo efectos positivos para la regulacién del ciclo hidrolégico (Korchani et al., 2022) y la
prevencion de incendios forestales (Madrigal et al., 2017). En general, las actuaciones en el marco de una silvicultura moderada
no solo tendrian un efecto positivo en las reservas de C existentes en el suelo (Bernués et al., 2011) y la biomasa (Aldea et al.,
2017) de los nuevos bosques y zonas de matorral desarrollados en tierras agrarias abandonadas, si no que, ademas, contribuirian
a evitar la extraccion ilegal de madera y lefia (Chiti et al., 2018).

Pese a todo lo expuesto lineas arriba, es importante sefialar que en las tierras agrarias abandonadas en las que no existan
fuentes de propagulos en las proximidades (e.g. bosques maduros, setos vegetales o arboles aislados), la colonizacion vegetal
va a ser lenta o inexistente (Cuesta et al., 2012). Por otra parte, en aquellas tierras agrarias abandonadas en las que exista una
fuerte degradacion del suelo (Robledano-Aymerich et al., 2014), la colonizacion vegetal no va a contribuir por si sola a la reduccion
de la erosién (Rodrigo-Comino et al., 2018; Cortijos-Lépez et al., 2023). En este tipo de areas, por tanto, puede ser necesario
desarrollar estrategias de restauracion activa (Selwyn et al., 2023). Estas estrategias no consisten sélo en la plantacion de
arboles, sino también en la implantacién de posaderos para facilitar la dispersién de semillas, el desarrollo de un pastoreo de
baja intensidad para favorecer la diversidad de especies, o la introduccion de plantas leguminosas para aumentar la disponibilidad
de Ny el secuestro de C en el suelo y la vegetacion (Bonet, 2004). También es importante desarrollar actuaciones para aumentar
la cobertura de especies herbaceas, a fin de promover la estabilizacion de las reservas de C en el suelo (Thuille y Schulze, 2006;
Gabarron-Galeote et al., 2015). Por ultimo, en tierras agrarias abandonadas de suelos arenosos y con un bajo contenido inicial
en C, pueden realizarse enmiendas organicas a fin de favorecer e aumento del COS (ej. Halassy et al., 2020).

Desde un punto de vista mas relacionado con la gestion territorial, y para la peninsula ibérica, Lasanta et al. (2024) y Lloret
et al. (2024) han sefialado recientemente que la promocion de un uso extensivo del territorio seria la estrategia mas exitosa para
favorecer un aumento de la fijaciéon de C y la biodiversidad de los ecosistemas. Dicha estrategia contribuiria, ademas, al desarrollo
de un paisaje mas fragmentado, diverso y resiliente frente a perturbaciones como los incendios forestales, asi como a la lucha
contra la despoblacion de las zonas de media montafia.

Conclusiones

1. La gran mayoria de los trabajos sobre fijacion de C durante la colonizaciéon vegetal en tierras agrarias abandonadas
realizados en Europa se han centrado en el andlisis de la dinamica del C en el suelo, siendo muchos menos los que han
tenido en cuenta dinamica del C en otros compartimentos del ecosistema, asi como los flujos de C existentes entre
compartimentos.

2. EI COS, en general, aumenta durante la colonizacién vegetal de tierras agrarias abandonadas, pero sigue patrones muy
variados relacionados con el clima, el tipo de uso previo al abandono y los cambios en los aportes de C tras la colonizacion
vegetal de especies lefiosas. En general, se acumula mas C en el suelo de aquellos sistemas que partian de un contenido
inicial menor de este elemento.

3. Durante la sucesién secundaria en tierras agrarias abandonadas, el CBA sigue un claro patron de aumento, pero puede
alcanzar un maximo a partir de 60-80 afios después del abandono, debido a la existencia de procesos de auto-aclareo.
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4. Entre los factores determinantes de la acumulacion de C en el suelo durante el proceso de colonizacidn vegetal en tierras
agrarias abandonadas destacan la PMA, que se relaciona de forma positiva con el COS en el suelo superficial hasta un
maximo de 800-1100 mm, y la TMA que se relaciona de forma positiva con el COS en todo el perfil. Ambas relaciones vienen
explicadas por los cambios en la actividad microbiana y la descomposicion de la hojarasca en los distintos tipos de climas.

5. Otros factores determinantes de la acumulacién de C en el suelo en tierras agrarias abandonadas son el tipo de uso agricola
previo al abandono (se produce una mayor acumulacion de COS en antiguos cultivos lefiosos), y el contenido en N, que
suele aumentar de forma paralela al COS.

6. Una mayor densidad de individuos en los nuevos bosques desarrollados en tierras agrarias abandonadas provoca un
aumento en el CBA durante las etapas iniciales, y una disminucién en etapas posteriores, antes de que se produzcan los
procesos de auto-aclareo.

7. El secuestro de C en el suelo y la biomasa de los nuevos bosques y matorrales desarrollados en tierras agrarias
abandonadas puede favorecerse llevando a cabo cortas selectivas, quemas prescritas y clareos, e impulsando usos como
la ganaderia extensiva en las zonas afectadas por el abandono agricola.

Disponibilidad de datos y cédigo

Los datos y el codigo de R utilizados para la realizacién de los analisis del presente articulo se encuentran disponibles en abierto,
en el siguiente enlace:

https://zenodo.org/records/19144222?token=eyJhbGciOiJlUzUxMiJ9.eyJpZCI6ImY20GQzOWJJLTFjMzQtNDc3Yy04ZTQyLW
UxOTQzNDQwOTVINylsImRhdGEiOnt9LCJyYW5kb20i0il4ZGJjMzE3ZTEzZjcwM2JjM2FkMzc3YTg30ODNmMZmUxZiJ9.YRGvIHhb
21tZ2VI-1-BBT8IdYMn85Ab6qTh_F21QxXM4UGVAWL8gNEN37CVL6bd5eF1JckVVLFKGIiiFrCDzIQQ
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Anexo / Annex

Tabla Al. Modelos lineales y no lineales utilizados en las regresiones entre los valores maximos del carbono organico del suelo
(COS; Mg C - ha) en el suelo superficial y en todo el perfil (0 <15y 0 < 80 cm de profundidad, respectivamente), la temperatura
y la precipitacion media anual (TMA y PMA respectivamente), en los sitios de estudio de 68 articulos cientificos publicados entre
1996 y 2024 y desarrollados en Europa. Los mismos modelos fueron utilizados en las regresiones entre los valores maximos
del carbono en la biomasa aérea (CBA; Mg C - ha'), la TMA y la PMA en los sitios de estudio de 13 articulos cientificos publicados
durante el mismo periodo y desarrollados en el mismo ambito geografico. En las ecuaciones, la letra Y hace referencia a los
valores maximos del COS y el CBA y la letra X a los valores de la TMA y la PMA.

Table A1l. Linear and nonlinear models used in regressions of maximum soil organic carbon values (COS; Mg C - ha') in the
surface soil and throughout the profile (0 < 15 and 0 < 80 cm depth, respectively), temperature, and annual average
precipitation (TMA and PMA, respectively), at the study sites of 68 scientific articles published between 1996 and 2024 and
conducted in Europe. The same models were used in the regressions between the maximum values of carbon in aboveground
biomass (CBA; Mg C - ha'l), AAT, and AAP at the study sites of 13 scientific articles published during the same period and
conducted in the same geographic area. In the equations, the letter Y refers to the maximum values of COS and CBA, and the
letter X refers to the values of TMA and PMA.

Modelo de regresion Ecuacién
(1) Lineal Y~a+b(X)

(3) Asintotico de dos parametros Y ~ a x (1- exp™>)

)
(2) Asintotico de tres parametros Y ~a — b x expteX
(4) Michaelis-Menten Y ~ (a x X)/ (b+X)

Tabla A2. Modelos de regresidn entre los valores maximos del carbono organico del suelo (COS; Mg C - hat!) en el suelo
superficial y en todo el perfil (0 <15y 0 < 80 cm de profundidad, respectivamente), la temperatura y la precipitacion media
anual (TMA y PMA respectivamente), en los sitios de estudio de 68 articulos cientificos publicados entre 1996 y 2024, en Europa.
Se indican los valores del criterio de informacion de Akaike (AIC), la variacion del criterio de informacion de Akaike (AIC), el
error medio residual cuadrado (RMSE), el valor y el error estandar (EE) de los parametros del modelo, y el coeficiente de
determinacion (R?) de los modelos lineales. ** y * indican significacion con P < 0.001 y < 0.05, respectivamente. El modelo
elegido (aquel con los valores mas bajos de AIC y RMSE), aparece sefalado en negrita.

Table A2. Regression models for the relationship between maximum soil organic carbon values (SOC; Mg C - ha™) in the
surface soil and throughout the profile (0 < 15 and 0 < 80 cm depth, respectively), mean annual temperature and precipitation
(MAT and MAP respectively), at the study sites of 68 scientific articles published between 1996 and 2024 in Europe. The values
of the Akaike information criterion (AIC), the variation in the Akaike information criterion (AIC), the root mean square error
(RMSE), the value and standard error (SE) of the model parameters, and the coefficient of determination (R2) of the linear
models are shown. ** and * indicate significance at P < 0.001 and < 0.05, respectively. The chosen model (the one with the
lowest AIC and RMSE values) is highlighted in bold.

Profundidad Modelo AlIC AAIC RMSE Parametro Valor EE R?
ssup mCOS ~ a+b(TMA)' 389.82 0 17.21 a 25.61** 6.82 -0.02
- - - b 0.10* 0.55 -
mCOS ~ a+b*In(TMA)? 389.85 0.03 17.22 a 45.40* 5.21 -
- - - b -0.07* 0.03 -
tperf mCOS ~ a+b(TMA)' 733.34 0.27 50.86 a 73.23** 13.88 -0.01
- - - b 1.09 1.52 -
mCOS ~ a*BA/(b+TMA)? 733.07 0.29 50.76 a 83.72** 6.49 -
- - - b 1.92 0.80 -
mCOS ~ a+b*In(TMA)? 732.78 0 50.65 a 85.16** 6.99 -
- - - b 0.09 0.1 -
ssup mCOS ~ a+b(PMA)' 385.77 0.46 16.45 a 11.14 8.16 0.06*
- - - b 0.02* 0.01 -
mCOS ~ a+b*In(PMA)® 385.31 0 16.37 a 62.69 42.30 -
- - - b 1134.9 1400.19 -
tperf mCOS ~ a+b(PMA)’ 716.76 0 48.67 a 39.07 16.88 0.09*
- - - b 0.05** 0.01 -
mCOS ~ a*BA/(b+PMA)? 717.66 0.9 49.00 a 114.95** 29.11 -
- - - b 6.45** 0.56 -
mCOS ~ a+b*In(PMA)? 717.32 0.56 48.88 a 153.79** 56.46 -
- - - b 702.39 586.38 -

Abreviaturas: suelo superficial (ssup), todo el perfil (tperf). ! Modelo lineal. 2 Modelo asintético de dos parametros. ® Modelo de Michaelis-Menten.
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Tabla A3. Modelos de regresion entre los valores maximos del carbono en la biomasa aérea (CBA; Mg C - ha'), laTMA vy la
PMA en los sitios de estudio de 13 articulos cientificos publicados entre 1996 y 2024, en Europa. Se indican los valores del
criterio de informacién de Akaike (AIC), la variacion del criterio de informacion de Akaike (AIC), el error medio residual cuadrado
(RMSE), el valor y el error estandar (EE) de los parametros del modelo, y el coeficiente de determinacién (R?) de los modelos
lineales. El modelo elegido (aquel con los valores mas bajos de AIC y RMSE), aparece sefialado en negrita.

Table A3. Regression models relating the maximum values of carbon in aboveground biomass (CBA; Mg C - ha™1), MAT and
MAP at the study sites of 13 scientific articles published between 1996 and 2024 in Europe. The values of the Akaike information
criterion (AIC), the variation in the Akaike information criterion (AIC), the root mean square error (RMSE), the value and
standard error (SE) of the model parameters, and the coefficient of determination (R2) of the linear models are shown. The
chosen model (the one with the lowest AIC and RMSE values) is highlighted in bold.

Modelo AlC AAIC RMSE Parametro Valor EE R?
mCBA ~ a+b(TMA)' 361.3 0 90.24 a 206.95 34.87 0.18*

- - - b -9.80 3.61 -
mCBA ~ a+b*In(TMA)? 366.1 4.81 97.77 a 113.02 19.94 -

- - - b -0.08 0.03 -
mCBA ~ a+b(PMA)' 352.7 0.08 95.43 a 23.88 59.13 0.06

- - - b 0.1 0.06 -
mCBA ~ a*(1-exp(-b*PMA))? 352.6 0 95.29 a 326.7 548.83 -

- - - b -7.53 2.3** -
mCBA ~ a+b*In(PMA)? 352.7 0.005 95.30 a 568 1205 -

- - - b 3200 8900 -

' Modelo lineal. 2 Modelo de Michaelis-Menten. 3 Modelo asintético de dos parametros

L ad ]1
o P\ ),

Figura Al. Toma de muestras de suelo superficial en olivares abandonados de la Serra Tramuntana (Mallorca, Espafia). El suelo
ha sido el compartimento del ecosistema mas estudiado en términos de fijacién de C durante la sucesién secundaria en tierras
agrarias abandonadas en Europa. Aunque el suelo superficial (0-15 cm de profundidad) es mas activo secuestrando C, la mayor
parte de las reservas de este elemento se acumulan en el suelo profundo (> 15 cm de profundidad). Foto: Jaume Company.

Figure A1. Sampling of surface soil in abandoned olive groves in the Serra Tramuntana (Mallorca, Spain). Soil has been the
most studied ecosystem compartment in terms of carbon sequestration during secondary succession on abandoned agricultural
land in Europe. Although the topsoil (0-15 cm deep) is more active in sequestering carbon, most of the carbon reserves
accumulate in the subsoil (> 15 cm deep). Photo: Jaume Company.
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Figura A2. Encinas (Quercus ilex L.) colonizando un antiguo campo de centeno abandonado en Calzada de Tera (Zamora,
Espafia). La colonizacidn vegetal de plantas lefiosas en tierras agrarias abandonadas muestra un efecto de retraso (lag-effect),
y suele tener lugar entre 15-20 afios después del abandono. Foto: el autor.

Figure A2. Holm oaks (Quercus ilex L.) colonising a former abandoned rye field in Calzada de Tera (Zamora, Spain). The
colonisation of abandoned agricultural land by woody plants exhibits a lag effect and usually takes place 15-20 years after
abandonment. Photo: the author.

Figura A3. Aspecto a principios de primavera de un bosque dominado por Quercus robur L. desarrollado en un campo de cultivo
abandonado en la Reserva Forestal Kifhoek (Paises Bajos). Los suelos de textura fina, con una elevada proporcion de limos y
arcillas, favorecen la acumulacién de C en el suelo y, de forma indirecta, en la biomasa. Foto: Mart-Jan Schelhaas.

Figure A3. A view in early spring of a forest dominated by Quercus robur L., which has developed on abandoned farmland in
the Kifhoek Forest Reserve (Netherlands). The fine-textured soils, with a high proportion of silt and clay, promote carbon
accumulation in the soil and, indirectly, in the biomass. Photo: Mart-Jan Schelhaas.
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Figura A4. Pastizal dominado por Lupinus sp. desarrollado en un antiguo campo de cultivo en el Oblast Vladimir (Rusia). Las
herbaceas aportan una gran cantidad de residuos vegetales al suelo superficial procedentes sobretodo de sus raices, lo que
contribuye a aumentar el contenido en materia organica y, por ende, la acumulacién de C. Foto: www.pikarabu.ru.

Figure A4. Grassland dominated by Lupinus sp., developed on a former arable field in the Vladimir Oblast (Russia). The
herbaceous plants contribute a large amount of plant debris to the topsoil, mainly from their roots, which helps to increase the
organic matter content and, consequently, carbon sequestration. Photo: www.pikarabu.ru.
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