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Resumen

En la naturaleza existe un número indeterminado de asociaciones entre poblaciones microbianas así como individuos, éstas son reguladas por factores  del ambiente: físicos y químicos, en el suelo, en las raíces de las plantas, en los tallos y sus hojas las relaciones interespecies microbianas determinan cual es la comunidad dominante, las reprimidas o inhibidas e incluso aquellas que  coexisten sin afectar  positiva o negativamente otras poblaciones microbianas.  La dinámica de las interacciones entre especies de microorganismos con las plantas es más compleja, aquí como en el suelo tienden al equilibrio e influyen en la productividad agrícola, el objetivo de esta revisión es analizar este tipo de asociaciones y su impacto sobre la producción agrícola.
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1. Introducción

En el suelo  o edosfera, existen un número inespecífico de comunidades de microorganismos, que viven en estrecho contacto que se relacionan de manera diversa, en evidente contraste con lo que se observa en medio de cultivo artificial del laboratorio de microbiología (1,3,5).  
Los miembros de la microbiota dependen unos de otros para utilizar compuestos inorgánicos y/o orgánicos en su supervivencia, y si el ambiente lo permite (4),  el posterior crecimiento(2), al mismo tiempo durante la búsqueda de alimento base de su supervivencia, existen los que ejercen influencia negativa sobre otros (6), en especial cuando la biota autóctona, en  contacto con la alógena o invasora   ingresa al suelo (1,4) cambia continuamente con las  practicas agrícolas culturales: como el enriquecimiento con estiércol animal, aplicación intensiva y extensiva de fertilizantes,  pesticidas para controlar malezas, insectos, hongos y bacterias fitopatógenas (8,10,12).

En suelos vírgenes la ausencia del disturbio humano permite una diversidad de comunidades microbianas en delicado equilibrio (7,9,13),  son activas o latentes con base a las propiedades físicas y químicas de ese sitio, en especial si existen plantas (1,14), en función de la concentración de materia orgánica vegetal de fácil mineralización, del tipo de compuestos nitrogenados, de la disponibilidad de minerales limitantes su crecimiento (4,15): fosfatos, hierro,  azufre y otros elementos que son de base del desarrollo de las poblaciones  microbianas, que  afectan el patrón de absorción nutricional radical, de  plantas, las que a la vez  seleccionan la  microbiota  que domina ese ambiente (5,16).
Las actividades biogeoquímicas de las poblaciones microbianas en el suelo y en la rizosfera causan cambios continuos del pH, con  alteraciones en su densidad, y variabilidad en un momento específico del año.   Estos hechos son evidentes en suelos vírgenes que se utilizan en agricultura, en lo cuales al eliminar la vegetación nativa, con la maquinaria agrícola,  las  dosis crecientes de fertilizantes químicos, el sistema de riego  y en especial el cultivo vegetal sembrado (13,17,19),  provocan drásticas modificaciones en la dinámica de las poblaciones microbianas originales, tales  alteraciones dan lugar a que ciertos  grupos proliferen, algunas deletreas para el suelo como las desnitrificantes, o fitopatogenas, en consecuencia surgen  problemas de: fertilidad, sanidad vegetal,  contaminación de acuíferos, y el suelo reduce su  productividad (18,20,22).  
En el esquema del manejo sostenible en agricultura, se intenta minimizar el impacto negativo del sistema de producción agrícola sobre la  fertilidad del suelo,   a pesar de su explotación (6,9,21).
2. Ecología de las interacciones microbianas en el suelo
En el suelo existen  relaciones entre comunidades o especies: en el neutralismo los microorganismos son  independientes; en simbiosis los  asociados dependen uno del otro para un beneficio común; en la protocooperación los microorganismos establecen un beneficio mutuo pero sin dependencia vital, ello sucede durante la mineralización de la materia orgánica vegetal; en el degradación selectiva uno de los microorganismos se beneficia, pero el otro no es afectado, ni favorecido  de ninguna forma; en la competencia uno de los dos es inhibido eliminado o suprimido, durante la lucha por los nutrientes y espacio, el nivel de concentración de  éstos en el suelo  son  factores limitantes de la actividad  microbiana (4,6); en el amensalismo uno de los asociados se inhibe por la síntesis de un antibiótico o toxina,  el responsable no sufre efecto negativo; en el parasitismo uno  asociado depende de manera parcial o total para su reproducción del otro; en la  predación uno  asociado es el alimento y el otro  lo consume (45,49). Independiente de cual asociación  sea  dominante influye en los procesos de degradación de materia orgánica en el suelo, en la proliferación de fitopatogenos, en el establecimiento de una biota que estimule el desarrollo radical y en consecuencia influya favorablemente en la producción vegetal (3,7,18,21).
Los factores químicos y físicos afectan las interacciones microbianas, para que haya un equilibrio entre los asociados, aún en  las  negativas, en términos de la producción de un  cultivo agrícola específico, el resultado puede ser: plantas enfermas con pérdidas económicas o sanas  con ganancia para el agricultor (10,26).

A. Relaciones benéficas o positivas
En el suelo, la rizósfera, el rizoplano, el tallo y las hojas es posible observar     interacciones positivas cuando se  colonizan por los microorganismos del tipo: simbiosis y  protocooperación (18,48).

La protocoperación es una asociación benéfica   que involucra a dos especies, una               que degrada un compuesto orgánico no aprovechable por la segundo, la actividad de degradación de la primera que genera productos  asimilables para la segunda;  ésta es común en el suelo después de la adición de abonos verdes o animales. 

Los polisacáridos del abono verde se transforman en nutrientes que sustentan microorganismos no  especializados; así los hongos celulolíticos liberan de la celulosa: ácidos orgánicos que sirven como fuente  de carbono para bacterias y otros hongos no celulolíticos (19,50). Un segundo tipo de asociación es el sinergismo los microorganismos que  dependen de factores de crecimiento (1,18),  compuestos que sintetizan por otros,  para la proliferación de aquellos  que son exigentes que   no crece en ausencia de aminoácidos, vitaminas B,  de purinas o pirimidinas (7).  
El sinergismo es evidente entre microorganismos sensibles al ácido  en suelo,  en  vecindad inmediata con los que disminuyen el pH (25,27), según lo reporta la investigación sobre la descomposición de  componentes de la materia orgánica y de pesticidas  en cultivos mixtos por complementación de su metabolismo con microorganismos en estado axenico  (28,30).  El sinergismo existe cuando uno de los asociados se beneficia,  para otro  se  multiplique (5,30).  
La protocooperación también  implica microorganismos  que favorecen a sus asociados al eliminar compuestos tóxicos, usados como fuente carbono liberados  por uno de los  asociados (6,24).  

Esta interacción es común, en  hábitats del suelo y raíces vegetales e influyen en su productividad en forma del sistema agrícola que se maneja.

La protocooperación nutricional es común en medio de cultivo artificial, sin ácido nicotínico y biotina, donde ni Proteus vulgaris, ó  Paenibacillus se multiplican (2,26), se reportan interacciones nutritivas entre bacterias y hongos para vitaminas, aminoácidos y purinas (10,21), la protocooperación influye positivamente en el rendimiento de un cultivo agrícola pues existen microorganismos que producen fitohormonas para estimular el sano crecimiento de las plantas.
La existencia en el suelo de raíces vegetales que contiene especies bacterianas con necesidades nutricionales (7,32), limitados por la concentración de los carbonados e  inorgánicos (8,33).  Estos microorganismos son fundamentales en el desarrollo radical sano, liberados por una microbiota que crece al mineralizar residuos vegetales (9,34), cuando se incorporan abonos verdes y animales.  Las interacciones  microbianas positivas dependientes de factores de crecimiento son clave en raíces vegetales para la nutrición mineral de  plantas sanas (11,30).
En las asociaciones simbióticas del tipo Rhizobium-leguminosa o raíces-hongos en las micorrizas son fundamentales en la producción sustentable basada en  una racionalización de fertilizante nitrogenado y fosforado que mantenga un rendimiento rentable sin contaminar acuíferos ni aumentar el costo de producción (35,37).
Las bacterias que se asocian positivamente con  protozoarios, se benefician  al recibir nutrientes y protección, para los ciliados las bacterias son esenciales en su multiplicación, a su vez éstos favorecen la degradación de abonos orgánicos y animales en pro de un suelo fértil, necesario para una adecuada producción agrícola  (10,20).
El beneficio mutuo de leguminosas y rizobios es por el nitrógeno proporcionado a las plantas vía bacteria al fijar N2, mientras el carbono transferido a  Rhizobium por su hospedero mediante la fotosíntesis del CO2, las micorrizas, asociación hongo-raíz, el hongo recibe nutrientes  esenciales para multiplicarse con las raíces del hospedero, cuando en el suelo existe una deficiencia de fosfatos solubles suficientes para que la planta aumente su tasa de absorción de fósforo, nitrógeno y  otros minerales, esta relación es crítica para la producción vegetal en suelo alcalino.  Otro ejemplo son los insectos que maceran hojas, flores y otros  residuos vegetales e inoculan un hongo  para degradar losdeshechos de plantas, hecho que favorece el composteo de abonos para la recuperación de suelos nutricionalmente pobres y de mínima  productividad agrícola (6,13,23).
B. Asociaciones ecológicas  neutras
El suelo, la rizósfera  de plantas y sus hojas constituyen un ambiente para la microbiota: bacterias, actinomicetos, hongos, levaduras, protozoarios y nematodos.     La  interacción neutra o soprofismo se observa en la degradación de los residuos vegetales  que consiste en que los microorganismos que viven en alguna parte de la planta mineralicen las sustancias de deshecho para que a su vez la planta absorba los nutrientes inorgánicos (22).  
En general las bacterias heterotróficas al igual que los hongos y protozoarios son fundamentales para que los componentes vegetales: celulosa, hemicelulosas, pectina, almidón y otras sustancias de fácil mineralización, en consecuencia liberen el CO2 y ácidos orgánicos que solubilizan minerales como los fosfatos, contribuyen a la salud de la planta (6,27).   Este proceso de mineralización es clave para que en el suelo existan los minerales disponibles, que los vegetales requieren para un desarrollo sano y un rendimiento rentable (1,4).  
Generalmente la actividad de la microbiota heterotrófica se considera un factor limitante de la fertilidad de un suelo, la liberación de los nutrientes inorgánicos  que se reciclan para que el suelo mantenga su productividad (3,8,36), en especial cuando se restringe o regula la aplicación de fertilizantes químicos con base en los tipos de nitrógeno inorgánico e orgánico,  en los fosfatos (2,13,33) y otros microelementos.  (1,11,40). Bajo estas circunstancias los saprobios ayudan a la mineralización de la materia orgánica en el suelo  a favor de las plantas (22). 

El comensalismo es equivalente al inquilinismo cuando los asociados viven físicamente en el mismo sitio, sin daño o de beneficio, como los géneros bacterianos: Pseudomanas spp, Bacillus, Arthrobacter, los actinomicetos del tipo Streptomyces, Micronomospora, al igual que hongos: Penicillium, Aspergillus, Cheatomium y otros  que reciclan la materia orgánica a minerales que las plantas necesitan para crecer  y que a la vez  conservan la fertilidad del suelo (4,12,20).
Generalmente las interacciones neutras son dependientes del ambiente más químico que físico, es decir, del nivel de nutrientes limitantes del crecimiento  vegetal y microbiano como: el nitrógeno, el fósforo, el oxigeno, el hierro y otros microelementos, que determinan la clase de relación entre los asociados, es posible que una planta en estrés nutricional de nitrógeno, sea más susceptible al ataque de Erwinia carotovora,  no tanto por la patogenía de la bacteria, sino más bien por su condición fisiológica (3), esta reportado que una planta sana es resistente a la actividad de los fitopatógenos, lo que significa que el inquilinismo  se convierte en negativa, lo que deriva en la enfermedad del vegetal (49,58), esta situación puede darse e incluso en la relación Rhizobium-leguminosas, dependiente de  la concentración de nitrógeno en el suelo, si éste es suficiente ambos podrán vivir como inquilinos sin afectarse ni beneficiarse (5), mientras que al disminuir la concentración del N demandado por la planta,  se establece una competencia entre ambos y la asociación se transforma en negativa (9), en la cual, el más apto obtendrá más nitrógeno para su crecimiento y el otro dejará de crecer; finalmente cuando el nivel del elemento limitante, pone en riesgo la supervivencia de la planta, se da un cambio en sus exudados radicales, para que la bacteria sea atraída, infecte sus raíces, forme los nódulos y fije nitrógeno del aire, a cambio de azúcares y espacio. 
Así la interacción  será positiva, en este caso la simbiosis Rhizobium-leguminosa, como las micorrizas apoya una producción agrícola, al regular la dosis de los fertilizantes químicos en beneficio de la fertilidad  del suelo (2,7,15).

     C. Interacciones negativas 
Los microorganismos inoculados en suelos estériles se multiplican rápido, sin embargo, como en el caso de  Rhizobium ello provoca su eliminación en  semanas, o menos tiempo, en consecuencia la leguminosa no responde a la inoculación sin  lograr  el rendimiento esperado, así es necesario  seleccionar un Rhizobium nativo y específico para la leguminosa, en el suelo elegido, para un pronostico favorable en términos de rendimiento, ahorro de fertilizante  y productividad rentable (20,39).
Las interacciones negativas como la que enfrenta Rhizobium  se resumen en términos de: competencia, amensalismo, parasitismo y predación, con base a: a) la competencia por nutrientes limitantes de crecimiento como el nitrógeno; b) liberación de tóxicos en contra del asociado como los antibióticos que matan Rhizobium, c) el canibalismo de un microorganismo sobre otro, como Bdellovibrio ataca y consume las células de Rhizobium  d) por la actividad microbiana quimiolitotrofica de liberación de ácidos nítrico y sulfúrico que matan bacterias sensibles al pH ácido como  Rhizobium; f) por  bacterias que causan la lisis de Rhizobium   como sucede con los  bacteriófagos o rhizobiofagos, aunque existe para lizar cualquier otro género de bacterias benéficas de plantas (3,15,20). 
      1c. Amensalismo

Cuando una suspensión  de suelo se siembra en  agar nutritivo,  bacterias, actinomicetos y hongos generan una o más  colonias, que producen una zona clara sin crecimiento, o  halo de inhibición, evidencia de que esa colonia produce  un antibiótico,  que evita el desarrollo de otros en baja concentración (15,40).  
Los habitantes del suelo que liberan antibióticos son: actinomicetos, bacterias y hongos; el primer grupo es el más activo, como ejemplo la síntesis de: estreptomicina, cloramfenicol, cicloheximida y clorotetraciclina, esta capacidad de liberar estos antimicrobianos escomún en los géneros: Streptomyces,  Nocardia y Micromonospora,  y en las   especies de Bacillus y de Pseudomonas que liberan piocianina; en los hongos, Penicillium,  Trichoderma, Aspergillus, Fusarium.tambien producen antibióticos efectivos para inhibir otros hongos,  bacterias y actinomicetos (15,42).   
Una alta proporción de microorganismos heterotroficos del suelo generan antibióticos en medio de cultivo artificial, la mayoría de  esas antimicrobianos. los sintetizan saprobios del suelo (12,41), este fenómeno natural supone que estos productos tienen beneficio para las células que lo hacen como ventaja de competencia natural como sucede con Rhizobium en leguminosas (18,43,45).   Aunque no existe evidencia de que esa capacidad favorece su supervivencia.
La capacidad de una especie microbiana para colonizar un sitio microscópico depende de la supresión de sus vecinos mediante la síntesis de antibióticos como se reporta sucede con Rhizobium, Azotobacter, Azospirillum y Burkholderia; además existen en el suelo la fungistasis, que inhibe, pero no mata hongos, pero si sus conidias, hifas, esclerotes y ascosporas, el grado de inhibición  de los hongos varía  según el tipo de suelo, el número, la identidad de los compuestos es desconocido, (27,48).   
Los principios fungistáticos son microbianas, fitopatógneos, moléculas termolábiles.  El suelo contiene factores perjudiciales para  algunos grupos   microbianos sean o no patógenos para plantas y/o animales, así extractos del suelo poseen sustancias que evitan la multiplicación bacteriana, evidencia  sugiere que se generan en las raíces de plantas, en suelo con alto contenido en materia orgánica, etc. (9,43), como la paja enterrada que colonizada con Cephalosporium gramineum que le causa una enfermedad del trigo de  invierno contiene un antibiótico  que  sintetiza en medio de cultivo (7,23,48).   
Hongos en simbiosis micorrícica con plantas sintetizan un inhibidor  en  medio de cultivo; lo que explica la  conocida protección de la micorriza contra la infección radicular de hongos fitopatógenos (49).   Se reporta que  sustancias que se sintetizan  en el suelo   controlan la actividad de mineralización de  poblaciones microbianas heterotróficas nativas (8,19), ese es el caso del CO2, el NH3, el nitrito, el etileno, y compuestos de azufre;  en el campo el amoniaco es un inhibidor de Nitrobacter, el NH3 proviene de la descomposición de residuos vegetales ricos en nitrógeno, lo que suprime   hongos, en la fase gaseosa eleva el pH, el nitrito que  se acumula fungicida, así como el NH3 anhidro, los fertilizantes a base de amonio (10,47,50).

2c. Parasitismo y predación 
La predación es una de la interrelación microbiana común en el suelo, la rizósfera, el rizoplano y las hojas de las plantas y que  se usa en el control biológico de plagas y enfermedades agrícolas (33,55), de los habitantes del suelo, las  bacterias son  susceptibles al ataque de predadores; como los protozoario que afectan negativamente sus poblaciones al consumir  millones (25,37,54), lo cual se observa cuando se inoculan bacterias promotoras de crecimiento vegetal como: Azospirillum, Derxia, Burkholderia, Azotobacter.  Los protozoarios limitan la densidad de ese tipo de poblaciones bacterianas, reduce su abundancia   lo que causa que se inhiba su efecto positivo sobre el cultivo vegetal (29,31,57).   
Al evitar  el establecimiento de ciertas bacterias en el suelo, falla  la inoculación de Rhizobium en leguminosas, y la optimización de la fertilización nitrogenada, que asegure un rendimiento rentable, sin la sobreerxplotación del suelo,  por eso es necesaria una selección de Rhizobium  para superar el problema de la predación de los protozoarios al inocular las leguminosa (18,29,36).
Por otro lado las mixobacterias y los hongos afectan a la población bacteriana benéfica del suelo como las promotoras de crecimiento vegetal al depredarlas, ambos son actualmente recomendadas para inocularse en semillas de plantas de valor básico y comercial en suelos agrícolas (11,45,57).  
Los hongos mucilaginosos consumen ese tipo de bacterias, las  mixobacterias  son el mayor depredador de cómo Azospirillum, aunque algunas como Burkholderia son resistentes a la predación (8,13,23).  Las  mixobacterias no sólo se alimentan de bacterias, también de algas, hongos y levaduras; existen grupos microbianos que tiene parásitos que viven sobre o dentro de sus células, como los bacteriófagos,  distribuidos en el suelo y la rizósfera de plantas (16,24,33).  Mientras Bdellovibrio  ataca otros géneros bacterianos (7,18), su necesidad de grandes densidades de bacterias para su multiplicación, que  Bdellovibrio  afecta la actividad de las bacterias benéficas de raíces como: Rhizobium, Azotobacter, Burkholderia  (53,56,58).

Mientras los hongos microbianos son susceptibles al parasitismo; sus hifas, conidias, clamidosporas, osporas, zoosporas, esclerotes y otras estructuras de latencia son atacados (14,26,39); hongos de parásitos: Gliocladium, Penicillium, Rhizoctonia  y Trichoderma.  
 El parasitismo que causa lisis existe distribuido en suelo y plantas, involucra: a) la degradación de  paredes celulares de hongos susceptibles, o heterolisis;  b) por destrucción de hifas autolisis (14,33,58); la heterolisis enzimática involucra  la despolimerizanción de la pared del microorganismo susceptible: a) la celulosa, por una β-(1( 3)-glucanasa, la quitina por una quitinasa que destruye  paredes de hongos (36,46,55).  Durante la descomposición de abonos verde y animal    los hongos liberan  quitinasa,  celulasa, proteasa; las endosporas de Bacillus de Clostridium, al igual que hifas y sus estructuras de latencia, también las de los actinomicetos; por lo que durante este proceso fitopatógenos desaparecen de esa forma  de fertilidad del suelo se conserva sin afectar su capacidad productiva (39,59). 
3. El impacto de la contaminación ambiental sobre las interacciones microbianas
Actualmente esta ampliamente documentado el impacto negativo del hombre sobre los procesos naturales de descomposición de materia orgánica y de su inmovilización para que los ciclos biogeoquímicos faciliten la productividad agrícola.  
Desde el inicio de la agricultura esta actividad fue considerada contaminante por sus efectos sobre la estructura del suelo, con la introducción del monocultivo vegetal, al  igual que  el uso intensivo y extensivo de fertilizantes  químicos y pesticidas para el control de plagas y enfermedades, y por el empleo de maquinaria agrícola con sus insumos, que tuvieron y tienen un drástico impacto sobre las diversas interacciones microbianas, que influyen directa y drásticamente sobre los procesos de descomposición de materia orgánica que aumenta o reduce la productividad de un suelo al cambiar las concentraciones de los macroelementos limitantes de su crecimiento, además de la aplicación de pesticidas de amplio espectro, que reducen la densidad y diversidad de las poblaciones microbianas,  que favorecen la dominancia de los que causan problemas de sanidad vegetal, al eliminar las poblaciones nativas antagonistas de los fitopatógenos  (37,50), así como de aquellas benéficas. 
En consecuencia suelos originalmente productivos se transforman en pobres y contaminados por su perdida de diversidad biológica y de minerales que  faciliten la producción agrícola (35,40).   La agricultura sustentable es un intento por retornar a practicas culturales que  causen el mínimo impacto negativo sobre las propiedades físicas, químicas y biológicas de los suelos, para una producción agrícola basada en la  conservación del suelo, que evite su sobreexplotación: mediante la labranza cero, optimización en el uso y manejo del agua, por la restricción estricta en la aplicación de fertilizantes químicos, con una tendencia a su disminución o sustitución con abonos verdes, animales o composta (10).    
Estas estrategias favorecen la conservación del suelo y el mantenimiento de la diversidad biológica en la que las interacciones microbianas en equilibrio, aseguren la dinámica de los ciclos y que la contaminación ambiental de cualquier tipo sea mínima (10,59).   Si el manejo de la producción agrícola no da un drástico giro el problema futuro de alimentar a la humanidad será crítico, pues el suelo y agua manejados como hasta  hoy, están en riesgo de desaparecer, es por ello que la política para el campo y ley intentan que la producción vegetal se modifique hacia un esquema de conservación  recursos naturales   (35,45).
4. Conclusión

Las interacciones microbianas en el suelo son ejemplos de la diversidad biológica en el suelo y relación con las plantas.  
La transformación de materia orgánica a minerales depende de una actividad con  bioquímica única, que al supervivir y reproducirse realiza el cambio de compuestos complejos en sencillos; permite  superiores a las plantas, absorber  nutrientes que de manera independiente no podrían.  Cuando los vegetales obtienen los nutrientes que demandan su crecimiento, a su vez favorecen la actividad microbiana, que  recicla los residuos de plantas y animales para dar lugar al ciclo de los elementos esenciales para la fertilidad  suelo.  

La contaminación ambiental causada por el hombre por pesticidas, productos químicos de la industria, así como las excesivas dosis de fertilización, inhiben la actividad de microorganismos a favor de la productividad agrícola,  porque más que ayudar,  provocan un desequilibrio ecológico, es necesario un manejo sustentable del suelo y el agua  para la conservación de los recursos naturales como de la fertilidad del suelo en benéfico del hombre
Agradecimientos 
Al proyecto 2.7 de la Coordinación de la Investigación Científica de la UMSNH (2005-2006), por su apoyo económico.   A Jeanneth Caicedo Rengifo por su trabajo secretarial y en la revisión de la redacción.

 Referencias.
1. Ammann, R. I., L. Krumholz, and A. D. Stahl. (1990). Fluorescent-oligonucleotide probing of whole cell for determinative, phylogenetic, and environmental studies in microbiology.  J. Bacteriol. 172: 762-770.

2. Anton, J., I. Meseguer, and F. Rodríguez-Valera. (1988). Production of an extracellular polysaccharide by Haloferax mediterranei. Appl. Environ. Microbiol. 54: 2381-2386. 

3. Barnett, H. L., and B. B. Hunter. (1998). Illustrated genera of imperfect fungi. American Phytopathology Society, St. Paul, Minn.

4. Bartlett R. and James B. (1980) Studying dried stored soil samples-some pitfalls. –soil Science Society of America Journal. 44, 721-724.

5. Binnerup. S. J. and Sorensen J. (1992). Nitrate and nitrite microgradients in barley rhizosphere as detected by a highly sensitive denitrification bioassay.  Appl. Environ Microbiol., 58: 2375-2380.

6. Bottomley, P. J. (1994). Light microscopic methods for studying soil microorganisms, In Weaver et al. (ed.) Methods of soil analysis. Part 2 Microbiological and biochemical properties.  Soil Science Society of America. Madison, Wis. P. 81-106

7. Bryan, M. P., and L. A. Burkey. (1953). Cultural methods and some characteristics of some of the more numerous groups of bacteria in the bovine rumen. J. Dairy Sci.  36: 205-217.

8. Chanway C. P. and Nelson L. M. (1990). Field and Laboratory studies of Triticum aestivum L. inoculated with co-existent growth-promoting Bacillus Strains. Soil Biol. Biochem., 22: 789-795.

9. Chanway C. P., Nelson L. M., and Holl F. B (1988). Cultivar-specific growth promotion of spring wheat (Triticum aestivum L.) by co-existent Bacillus species. Can. J. Microbiol. 34: 925-929.

10. Chanway C. P., Turkington R. and Holl F.B. (1991) Ecological implications of specificity between plants and rhizosphere microorganisms. Advances in Ecological Research.  21: 121-169.

11. Cowling A. J., (1994) Protozoan distribution and adaptation, p. 5-42. In J. F. Darbyshire (ed.), Soil protozoa. CAB International, Oxon, United Kingdom.

12. Darbyshire J. F. and Greaves M. P. (1973). Bacteria and protozoa in the rizoshere. Pestic. Sci., 4: 349-360.
13. De Leij, F. A. A. M., E. J. Sutton, J. M. Whipps, and J. M. Lynch. (1994). Spread and survival of a genetically modified Pseudomonas aureofaciens in the phytosphere of wheat and in Soil. Appl. Soil Ecol. 1: 207-218.
14. DeLong, E. F., G. S. Wickham, and N. R. Pace. (1989) Phylogenetic stains: ribosomal RNA-based probes for the identification of single microbial cells, Science 243: 1360-1363.

15. De Weger, L. A., A. J. van der Bij, L. C. Dekkers, M. Simmons, C. A. Wijffelman, and B. J. J. Lugtemberg. (1995) Colonization of the rhizosphere of crop plants by plant-beneficial pseudomonas. FEMS Microbiol. Ecol. 17: 221-228. 

16. Doran, J. W. & Parkin, T. B. (1994) in Defining Soil Quality for a Sustainable Environment (Eds Doran, J. W., Coleman, D. C., Bezdicek, D. F. & Stewart, B.A.) (Soil Sci. Soc. Am.), Madison, Wisconsin. 3-21

17. Drinkwater, L. E., Wagoner, P. & Sarrantonio. (1998) M. Legume-based cropping systems have reduced carbon and nitrogen losses.  Nature 396: 262-265.

18. Gardner, W.K., Barber, D.A., and Parbery, D.G. (1983). Non-infecting rhizosphere microorganisms and the mineral nutrition of temperature cereals.  J. Plant Nutr. 6: 185-199.

19. Gilbert G. S., Parke J. L., Clayton M. K. and Handelsman J. (1993) Effects of an introduced bacterium on bacterial communities on roots.  Ecology 74: 840-854.

20. Guevara, M. A., M. T. Gonzalez-Jaen, and P. Estevez. (1997) Multiple forms of pectic Iyase polygaracturonase from Fusarium oxysporum f. sp. radicislycopersici: regulation of their synthesis by galacturonic acid. Can. J. Microbiol. 43: 245-253  
21. Hurek, T., B. Reinhold-Hurek, M. Van Montagu, and E. Kellenberg. (1994) Root colonization and systemic spreading of Azoarcus sp. strain BH72 in grasses. J. Bacteriol. 176: 1913-1926. 

22. Ikeda, K., K. Toyota, and M. Kimura. (1998). Role of extracellular pectinase in the rizoplane competence of a zhizobacterium Burkholderia picketti MSP3RIF. Soil Biol. Biochem. 30: 323-329.

23. Kennedy, A. C., and K. L. Smith. (1995) Soil microbial diversity and the sustainability of agriculture soils. Plant Soil. 170: 75-86. 

24. Kloepper J. W. (1993) Plant growth-promoting rhizobacteria as biological control agents.  In Soil Microbial Ecology: Applications in Agricultural and Environmental Management, ed. E. B. Metting, Jr., pp. 255-274 Marcel Dekker, New York.

25. Kloepper J. W., Mc Inroy J. A. and Bowen K. L. (1992).  Comparative identification by fatty acid analysis of soil, rhizosphere, and geocarposphere bacteria of peanut (Arachis hypopaea L.).  Plant and soil 139: 85-90.

26. Kragelund, L., and O. Nybroe. (1996) Competition between Pseudomonas fluorescens Ag1 and Alcaligenes eutrophus JMP134 (pJP4) during colonization of barley roots. FEMS Microbiol. Ecol. 20: 41-51. 
27. Linderman R. G. (1992) Vesicular-arbuscular mycorrhyzae and soil microbial interations, p. 45-70. In G. J. Bethlenfalvay and R. G. Linderman (ed.), Mycorryzae in sustainable agriculture. ASA Special Publication, Madison, Wis.

28. Linderman R. G. and Paulitz T.C. (1990) Mycorrhizal rhizobacterial interactions. In Biological Control of Soil Borne Plant Pathogens, ed. D. Hornby, pp. 262-283.  CAB International, Wallingford.

29. Martin, J. P. (1950) Use of acid, rose bengal and streptomycin in the plate method for estimating soil fungi. Soil Sci. 69: 215-232.

30. Marschner, H., Römheld, V., Horst, W. J., and Martin, P. (1986). Root-induced changes in the rhizosphere. Importance for the mineral nutrition of plants.  Z. Pflanzenernaehr.  Bodenk.  149: 441-456.
31. Marschner, H., Treeby, M., and Römheld, V. (1989).  Role of root-induced changes in the rhizosphere for iron acquisition in higher plants. Z. Pflanzenernaehr.  Bodenk.  152:  197-204.

32. Matson, P.A., Parton, W, J., Power,  A.G. & Swif, M. J. (1997)Agricultural intensification and ecosystem properties,  Science 277: 504-509. 

33. Misaghi, I. J., M. W. Olsen, J. M. Billote, and R. M. Sonoda. (1992).The importance of rhizobacterial mobility in biocontrol of bacterial wilt of tomato. Soil Biol. Biochem. 21: 287-293.

34. Mueller T., Joergensen R. G. and Meyer B. (1992). Estimation of soil microbial biomass C. in the presence of living roots by fumigation-extraction. Soil Biol. Biochem. 24: 179-181.

35. Nishiyama, M., Y. Shiomi, S. Suzuki, and T. Marumoto. (1999) Suppression of growth of Ralstonia solanacearum, tomato bacterial wilt agent, on/in tomato seedlings in a suppressive soil in Japan. Soil Sci. Plant Nutr. 45: 79-87.

36. Oberson, A., J. C. Fardeau, J. M. Besson, and H. Sticher. (1993) Soil phosphorus dynamics in cropping systems managed to conventional and biological agricultural methods. Biol. Fert. Soils 16: 111-189.

37. Okon, Y. & Labandera-Gonzalez, C. (1994). Agronomic applications of Azospirillum: an evaluation of 20 years worldwide field inoculation experiments. Soil Biol biochem 26: 1591-1601.

38. Okon, Y. & Vanderleyden, J. (1997). Root-associated Azospirillum species can stimulate plants. ASM News 63: 366-370.

39. O´Neill G. A., Radley R. A. and Chanway C.P. (1992a) Variable effects of emergence-promoting rhizobacteria on conifer seedling growth under nursery conditions. Biology and Fertility of Soils 13: 45-49.

40. Reinhold, B., T. Hurek, I. Fendrik, B. Pot, M. Gillis, K. Kersters, S. Thielemans, and J. De Ley. (1987). Azospirillum halopraeferens sp. nov., a nitrogenfixing organism associated with roots of Kallar grass (Leptochloa fusca (L. Kunth). Int. J. Syst. Bacteriol. 37: 43-51. 

41. Reinhold-Hurek B., T. Hurek, M. Gillis, B. Hoste, M. Vancanney, K. Kersters, and J. De Ley. (1993) Azoarcus gen. nov., nitrogen-fixing proteobacteria associated with roots of Kallar grass (Leptochloa fusca (L.) Kunth), and description of two species. Azoarcus indigens sp. nov. and Azoarcus communis sp. nov. Int. J. Syst. Bacteriol. 43: 574-584.

42. Ryoo, D., H. Shim, K. Canada, P. Barbieri, and T. K. Wood. (2000). Aerobic degradation of tetrachloroethylene by toluene-o-xylene monooxigenase of Pseudomonas stutzeri OX1. Nat. Biotechnol. 18: 775-778.   

43. Sansavini, S. (1997). Integrated fruit production in Europe: Research and strategies for a sustainable industry. Sci. Hort. 68: 25-36. 

44. Schönwitz, R. and Ziegler, H. (1989).  Interaction of maize roots and rhizosphere microorganism.  Z.  Pflanzenernaehr.  Bodenk. 152: 217-222.

45. Shim, H., and T. K. Wood. 2000.  Aerobic degradation of mixtures of chlorinated aliphatics by cloned toluene-o-xylene monooxygenase and toluene-o-monooxygenase in resting cells.  Biotechnol.  Bioeng.  70: 693-698.

46. Shishido M., Loeb. B. M. and Chanway C. P. (1995) External and internal root colonization of lodge pole pine seedlings by two prowth-promoting Bacillus strains originated from different root microsites. Canadian Journal of Microbiology 41: 707-713.

47. Shishido M., Petersen D. J., Massicotte H. B. and Chanway C. P. (1996b) Pine and spruce seedling growth and mycorrhizal infection after inoculation with plant growth promoting. Pseudomonas strains.  FEMS Microbiology Ecology 21: 109-119.

48. Smiley, R. W. and Cook, R.J. (1973).  Relationship between take-all of wheat and rhizosphere pH in soils fertilized with ammonium vs. nitrate-nitrogen.  Phytopathology. 63: 882-890. 

49. Söderberg, K. H., and E. Bääth. (1998). bacterial activity along a young barley root measured by the thymidine and leucine incorporation techniques. Soil Biol. Biochem. 30: 1239-1268.

50. Thomas-Bauzon D, Weinhard P. Villecourt P, Balandreau J. (1982). The spermosphere model. 1: Its use in growing, counting and isolating N2fixing bacteria from the rhizosphere of rice.  Can. J. Microbiol., 28: 922-928. 

51. Tillman, D. (1999) Global environmental impacts of agricultural expansion: the need for sustainable and efficient practices.  Proc. Natl Acad.  Sci. USA 96: 5995-6000.  

52. Trâin Van, V., O. Berge, S. Ngo Ke, J. Balandreau, and T. Heulin. (2000) Repeated beneficial effects of rice inoculation with a strain of Burkholderia Vietnamiensis on early and late yield component in low fertility sulphate acid soils of Vietnam.  Plant Soil 218: 273-284.

53. Trolldenier, G. (1989) Plant nutritional and soil factors in relation to microbial activity in the rhizosphere, with particular emphasis on denitrification. Z. Pflanzenertnaehr.  Bodenk. 152: 223-30.

54. Viallard, V., I. Poirier, B. Cournoyer, J. Haurat, S. Wiebkin, K. Ophel Keller, and J. Balandreau. (1998). Burkholderia graminis sp. nov., a rhizospheric Burkholderia species, and reassessment of [Pseudomonas] phenazinium, [Pseudomonas] pirrocinia, and [Pseudomonas] glathei as Burkholderia. Int. J. Syst. Bacteriol. 48: 549-563.

55. Weller D. M. (1988) Biological control of soil borne plant pathogens in the rhizosphere with bacteria.  Annual Review of Phytopathology 26: 379-407.

56. Weller, D. M., and L. S. Thomashow. (1993) Use of rhizobacteria for biocontrol. Curr. Opin. Biotechnol. 4: 306-311.

57. Yee, D.C., J. A. Maynard, and T. K. Wood. (1998). Rhizoremediation of trichloroethylene by a recombinant, root-colonizing Pseudomonas fluorescens strain expressing toluene ortho-monooxygenase constitutively.  Appl. Environ. Microbiol. 64:112-118.

58. Zelles L., Adrian P., Bai Q. Y.,  Stepper K., Adrian M. V., Fischer K., Maier A. and Zeigler A. (1991) Microbial activity measured in soils stored under different temperature and Humidity conditions.  Soil Biology & Biochemistry 23: 955-962.

59. Zhou, J., M. R. Fries, J. C. Chee-Sanford, and J.M. Tiedje. (1995). Phylogenetic analyses of a new group of denitrifies capable of anaerobic growth on toluene and descriptions of Zoarcus tolulyticus sp. nov. Int. J. Syst. Bacteriol. 45: 500-506.

Juan Manuel Sánchez-Yáñez

syanez@zeus.umich.mx
Laboratorio de Microbiología Ambiental.  
Instituto de Investigaciones Químico Biológicas 
Universidad Michoacana de San Nicolás de Hidalgo

Morelia,  Mich. México

PAGE  
1

