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Abstract

Cocoa (Theobroma cacao L.) is one of the main crops in Latin American and African countries, its almonds being marketed to produce
chocolate. However, different biotic factors can negatively affect the crop production, especially on small farms where management by
farmers is scarce or nonexistent. Lethal wilt (Ceratocystis cacaofunesta Engelbrecht & Harrington) together with beetle borers (Coleoptera:
Curculionidae: Scolytinae), continue to be the main problems affecting cocoa. It has been observed that both organisms interact intrinsically
inside the trunks of cacao trees. Despite the importance of this interaction, in general, the countless research and review articles carried
out to date have focused mainly on studying each biotic factor separately or have been addressed in a general way. Thus, in this review
we mainly focus on the interaction between the Lethal wilt and the borer beetles, especially how and which is the insect that transmits the
disease in cocoa plants. Additionally, an exhaustive characterization of Xyleborus ferrugineus as a possible vector of C. cacaofunesta in
cacao trees has been made. From this review, we can say that Ceratocystis species still need to be fully identified and differentiated, a
deeper understanding of the ecology of the scolithid X. ferrugineus, to study the interaction between C. cacaofunesta and vectors from
the host response and generate new studies, and the chemical ecology of the fungus-vector-tree still needs to be understood.
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Resumen

El cacao (Theobroma cacao L.) es uno de los principales cultivos de paises latinoamericanos y africanos, siendo comercializadas sus
almendras para la elaboracién de chocolate. Sin embargo, diferentes factores bidticos pueden afectar negativamente la produccion del
cultivo, especialmente en pequefias fincas donde el manejo por parte de los agricultores es exigua o nula. El Mal del machete (Ceratocystis
cacaofunesta Engelbrecht & Harrington) junto a coledpteros barrenadores (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae), siguen siendo los
principales problemas que aquejan el cacao. Se ha podido observar que ambos organismos interactéan intrinsecamente dentro de los
troncos de &rboles de cacao. A pesar de la importancia de esta interaccién, por lo general, el niimero de articulos de investigacion como
de revision realizados hasta la presente fecha, se han enfocado principalmente en estudiar cada factor biético por separado, o han sido
abordados de forma general. Asi, en esta revisidn objetivamos principalmente la interaccién entre el Mal del machete y los coledpteros
barrenadores, especialmente como y cuél es el insecto que transmite la enfermedad en plantas de cacao. Adicionalmente, se ha hecho
una caracterizacion exhaustiva de Xyleborus ferrugineus como posible vector de C. cacaofunesta en arboles de cacao. A partir de esta
revisién, nosotros podemos decir que aun falta identificar y diferenciar completamente las especies de Ceratocystis, comprender mas a
profundidad la ecologfa del escolitido X. ferrugineus, estudiar la interaccion entre C. cacaofunesta y vectores a partir de la respuesta del
huésped, y generar estudios en el campo de la ecologfa quimica del hongo-vector-arbol.

Palabras clave: Theobroma cacao L.; Mal del machete; escarabajo negro; transmision del fitopatégeno; semioquimicos.
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1. Introducciéon

El cacao (Theobroma cacao L.) es un producto agricola de
gran demanda a nivel mundial, siendo considerado de gran
importancia dentro de la economia de paises como
Ecuador que lo exporta desde el afio 1830 (Amores, 1999).
La produccion mundial de almendras de cacao alcanzé en
2019 las 4,787 t, destacandose Costa de Marfil, Ghana y
Ecuador, con 45%, 17% y 7%, respectivamente, como los
tres principales paises productores de este rubro (Grohs &
Grumiller, 2021; ICCO, 2021). En América Latina, Ecuador es
el principal productor y exportador de cacao alcanzando
una superficie plantada y un rendimiento de almendra de
590.579 hay de 0,62 t ha™, respetivamente (INEC, 2021).
Como en todos los cultivos, el cacao puede ser afectado
por un sinnimero de fitopatégenos que causan la muerte
de arboles, pudiendo de cierta manera manejarse con el
establecimiento de nuevas plantaciones (Marelli et al., 2019).
Entra los microorganismos que causan la muerte de arboles
o unidades productivas de cacao, estan Lasiodiplodia
theobromae (Pat.) Griffon & Maul (Moreira-Morrillo et al.,
2021), Phytophthora spp (Cedefio-Moreira et al., 2020) y
Ceratocystis  cacaofunesta Engelbrecht & Harrington,
anteriormente denominado C. fimbriata (Johnson et al,,
2005). Este ultimo fitopatdgeno fue reportado por primera
vez en Ecuador a inicios del siglo 20, causando Mal del
machete en cacao (Rorer, 1918). Durante los 50's y 60's del
siglo anterior, la enfermedad adquirié trascendencia
epidémica, ocasionando la muerte de millones de plantas
de cacao (Delgado & Suérez, 2003). Ademas, en el pais se
evidencié un incremento de la enfermedad especialmente
en arboles de cacao tipo “criollo" con un dafio total de
65.000 arboles (Delgado & Suérez, 2003; Desrosiers, 1957).
Aungue en la actualidad se conozca la existencia de clones
resistentes a la enfermedad (Amores, 1999; Delgado &
Sudrez, 2003a), una gran cantidad de fincas cacaoteras
localizadas en Sudamérica poseen genotipos de cacao
susceptibles a la enfermedad como el CCN-51 (de Oliveira
et al, 2009).

El hongo C. cacaofunesta es un fitopatdgeno que aparte de
ser trasmitido por herramientas, puede ser colocado en el
interior de los tejidos de los arboles de cacao por insectos
de la familia Curculionidae (Baker Engelbrecht et al., 2007).
Si bien existe la posibilidad de que el hongo sea diseminado
por escarabajos de la especie Xyleborus ferrugineus
(Fabricius, 1807; Kendra et al., 2011), puede ser que otros
géneros y especies estén también interactuando con el
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microorganismo. En fincas cacaoteras pueden ser encon-
tradas varias plantas con sintomas de Mal del machete, o
mostrando Unicamente algunas ramas secas, asociadas con
perforaciones producidas por escolitidos, tanto en época
seca como lluviosa (Goitfa & Rosales, 2007).

La alteracion de componentes como ciclos de agua y nu-
trientes, desgaste de suelos, cambio climatico, entre otros,
exacerban la estabilidad a largo plazo de los procesos
ecoldgicos, promoviendo diferentes enfoques para el ma-
nejo de los recursos agroforestales. Adicionalmente, el
manejo de organismos considerados plagas, y la necesidad
de obtener mejores rendimientos de productividad
impulsan los estudios para entender los organismos
depredadores, asi como las interacciones mutualistas
dentro de los agroecosistemas (Edmonds et al, 1982).
Varios factores contribuyen con una dispersion acelerada
de vectores de fitopatdgenos (e. alta densidad de arboles,
composicion de especies a las condiciones del sitio,
condiciones ambientales y especializaciéon de vector-
patdgeno con la especie vegetal (Ammar, 1994).

Las relaciones entre especies juegan un papel clave en la
salud o tendencias destructivas de bosques o cultivos. Las
interacciones patdgeno—insecto y la comprension del
mecanismo de enfermedades transmitidas por insectos
vectores son un importante foco de estudios (Brown, 2016;
Hogenhout et al,, 2008; Ng & Zhou, 2015).

A pesar de la importancia de ambos factores, tanto articulos
de investigacion como de revision elaborados y publicados
hasta la presente fecha, se han enfocado principalmente en
estudiar cada factor bidtico por separado. Asi, la propuesta
de nuestra revision cientfica es estudiar la interaccion entre
el patégeno y los insectos, desarrollando incluso un ciclo
que explique esta correlacion en plantas de cacao.

2. Etiologia del agente causal de Mal del machete

El género Ceratocystis sensu stricto incluye un alto nimero
de especies de hongos fitopatégenos de plantas angios-
permas y gimnospermas en diversas regiones del mundo
(Mora-Silva et al., 2015). La taxonomia de Ceratocystis es
algo ininteligible, siendo estudiada durante mas de un siglo,
y por ende ha sido objeto de cambios de nombre (de Beer
et al., 2013; Windfield et al., 1993). El fitopatdgeno denomi-
nado inicialmente como C. fimbriata, fue descrito como un
hongo parasito con peritecios negros y bases globosas con
cuellos largos (cuerpos fructiferos sexuados) y masas
mucilaginosas (pegajosas) de ascosporas en su apice
(Halsted, 1890; Wilken et al., 2014).

Figura 1. Colonia de Ceratocystis cacaofunesta sobre medio de cultivo papa dextrosa agar (A), y ascosporas hialinas (estructuras
teleomérficas) acumuladas en una masa de color crema en el apice del cuello de peritecios del patégeno (B y C). As: ascosporas. Pe:

peritecios.
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Estas caracteristicas morfoldgicas son semejantes a las de
especies del género Ophiostoma, principal fitopatdgeno
de especies forestales en el hemisferio norte. Tal vez por
presentar estas semejanzas, y una ecologia y asociacion
con insectos, es que ha existido a lo largo de los afios una
confusion constante en la descripcion del patdgeno
(Wilken et al, 2014). De hecho, la relacion entre
Ceratocystis y Ophiostoma ha originado los términos
"hongos ofiostomatoides" y “"Ceratocystis sensu lato”
(Spatafora & Blackwell, 1994; Wingfield et al., 2013).

A partir de diferentes estudios moleculares, se evidencio
que especies de Ceratocystis, anteriormente contempla-
das como una sola especie, en realidad representan
complejos de especies cripticas (Marin & Windfield, 2006).
A comienzos del presente siglo, se pudo verificar que el
género Ceratocystis esta4 formado por un complejo de
especies definidas principalmente por el origen
geogréfico y los linajes asociados al huésped, separan-
dose entre un complejo asiatico, norteamericano y
latinoamericano, destacandose dentro de este Ultimo a C.
cacaofunesta (Baker Engelbrecht & Harrington, 2005;
Harrington, 2000). A pesar de haber alcanzado un
progreso considerable en este campo, se necesitan mas
estudios y nuevas herramientas taxondmicas para aclarar
la estructura interna del género. Incluso la gran parte de
la dificultad para comprender la ecologia y fisiologia del
Mal del machete puede ser atribuido al fracaso comun
para identificar las diferentes especies de Ceratocystis
(Ambrosio et al., 2013).

Ceratocystis cacaofunesta (sindnimos: C. fimbriata Ellis &
Halsted 1890 y Ceratostomella fimbriata Ellis & Halsted
1890) fue descrito por primera vez en 2005 como una
nueva especie dentro del clado latinoamericano del
complejo C. fimbriata, clasificdindose taxondmicamente
dentro del Reino: Fungy; Division: Ascomycota; Clase:
Sordariomycetes;  Orden: Microascales; 'y  Familia:
Ceratocystidaceae (Cabrera et al., 2016). C. cacaofunesta
es un hongo especializado que causa marchitez o Mal del
machete Unicamente en plantas de cacao (Baker
Engelbrecht & Harrington, 2005), siendo hasta el momento
una de las enfermedades emergentes mas importantes de
este cultivo en América Latina (Ploetz, 2007).

El patdbgeno produce micelio septado, ramificado y de pa-
redes lisas, inicialmente hialino y luego volviéndose
pigmentado (Baker Engelbrecht et al, 2007; Baker
Engelbrecht & Harrington, 2005), pudiendo su coloracién
ser observada en una colonia sobre medio de cultivo
(Figura 1A). A partir de endoconidiéforos desarrollados a
partir micelio, el hongo produce durante el estado
anamorfico esporas asexuales denominadas de conidios
(Cabrera et al., 2016). Segun Baker Engelbrecht &
Harrington (2005), C. cacaofunesta produce también
estructuras teleomorficas (sexuadas) denominadas de
peritecios. Estas son superficiales o incrustadas en el
sustrato, su base es color marron oscuro a negro,
globosos, de 95 a 305 um de ancho, y de 100 a 275 ym
de alto. Su cuello marrén es entre oscuro y negro, recto,
de 310 a 1010 um de largo, y de 20 a 45 pm de ancho en
la base y de 12 a 25 pm de ancho en el apice. Estas
estructuras sexuadas producen ascas, y ascosporas
hialinas, unicelulares, de 4,5 a 6,5 pm de largox 3,5 a 5,5
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pum de ancho, y de 3,0 a 4,0 um de alto. Las esporas se
acumulan en una masa de color crema en la punta del
cuello (Figura 1B-C).

3. Sintomas ocasionados por Ceratocystis
cacaofunesta en plantas de cacao

Los sintomas observados en plantas de cacao parecen
depender del aislado de C. cacaofunesta. En condiciones
controladas se ha encontrado que un aislado leve puede
inducir sintomas moderados, mientras que un aislado
agresivo puede causar afectaciones severas (Santos et al.,
20713). Los sintomas tipicos en genotipos susceptibles
como el CCN-57 son hojas cloréticas y marchitez (Figura
2A). Al cortar longitudinalmente el tallo, también puede
observarse decoloracion vascular progresiva a lo largo del
tiempo. Contrariamente, en genotipos resistentes como
TSH 1188, los sintomas son mas leves, observandose
decoloracién vascular Unicamente alrededor del punto de
inoculacién, y sin sintomas aparentes.

En condiciones de campo, los arboles de cacao pueden
presentar clorosis (amarillamiento) y marchitez (Figura
2B), pudiendo estas unidades productivas infectadas
morir luego de varios meses o incluso afios (Juzwik et al.,
2011). En el tronco pueden observarse lesiones de color
marrén con regiones mas claras, asociadas a galerfas
elaboradas (Figura 2C-D) por insectos de la familia
Curculionidae (Cabrera et al., 2016). Esta decoloracion
vascular se debe a la produccion de conidios en las células
parenquimatosas que rodean los vasos del xilema (Santos
et al,, 2013), y a medida que estas esporas se transportan
hacia arriba a través del xilema, una mayor proporcién de
vasos pueden verse comprometidos inviabilizando el
movimiento de agua y nutrientes, finalmente pudiendo
observarse el sintoma caracteristico de marchitez
(Talboys, 1972).

4. Progreso de Mal del machete en arboles de
cacao

Sobrevivencia (fuente de inéculo)

Los propagulos o unidades infectivas del patégeno que se
encuentran en un determinado local y que son capaces
de causar infeccién son denominados fuente de indculo.
Con respecto a C. cacaofunesta la fuente seria las plantas
enfermas o muertas (Hayasaka et al., 2015), incluyendo
sus raices, troncos y ramas (Figura 3). Aunque otra de las
fuentes puede ser el suelo contaminado con esporas de
C. fimbriata (Cabrera et al., 2016; Marin et al., 2003), en
un estudio reciente se encontrd que ninguna de las raices
de Acacia mangium pudieron haber sido infectadas por el
patégeno (Syazwan et al., 2021). Indicaron que tal vez, la
fuente de indculo del hongo en la capa superior del suelo
pudo haber sido limitada por la rotacién de siembra.
Diseminacién

El patdbgeno puede ser diseminado mediante herramien-
tas contaminadas como el machete, durante la poday re-
coleccién de mazorcas (Hayasaka et al., 2015), incluso por
esta razon es que se lo denomind “Mal del machete”
(Figura 3). Sin embargo, la desinfestacion de esos instru-
mentos antes de ser usados es una buena medida de
manejo para contrarrestar la diseminacion del patégeno.
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Otro factor diseminador de C. cacaofunesta lo integran
primordialmente diferentes insectos barrenadores (Figura
3) del género Xyleborus spp. (Coleoptera: Curculionidae:
Scolytinae) (Delgado & Suérez, 2003b; Hinds, 1972), que
pueden transmitir el patégeno a arboles sanos. La disemi-
nacion de esporas de otras especies como Ophiostoma
ulmi transportadas en el exoesqueleto de Scolytus scolytus
(Curculionidae) hacia hospederos sanos de olmo holandés
(Boddy, 2016), sugiere que este comportamiento se podria
dar en la interaccion X. ferrugineus — C. cacaofunesta.
Incluso las esporas del patdgeno pueden seguir viables al
pasar por el tracto intestinal de los escarabajos Ambrosia
(Crone, 1962; lton & Conway, 1961). Los barrenadores son
atraidos por plantas enfermas, que empiezan a producir
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volatiles especificos (Coitia & Rosales, 2007). Los escarabajos
comienzan a construir innumerables galerias, iniciando
cuando las hembras virgenes vuelan hacia arboles sanos
para seleccionar sitios de reproduccion. Posteriormente,
semioquimicos son emitidos (probablemente feromonas
sexuales o de agregacion, o inclusive volatiles del arbol
hospedero) que atraen a los machos (Kendra et al., 2011).
Algunos hongos pueden producir volatiles que sirven como
atrayentes de insectos escarabajos ambrosia femeninos
(Kendra et al., 2022). Diferentes especies de Ceratocystis
producen una vasta diversidad de aromas frutales,
pudiendo estos compuestos ser importantes dentro de la
interaccion  patégeno — insectos vectores (Baker
Engelbrecht et al., 2007; Baker Engelbrecht et al., 2004).

Figura 2. Sintomas de Ceratocystis cacaofunesta en plantas de cacao. A, Clorosis y marchitez en pléntulas infectadas con un aislado de C.
cacaofunesta en condiciones controladas. B, Marchitez en un arbol adulto de cacao en una finca cacaotera de la costa ecuatoriana. C-D,
Corte longitudinal (C) y transversal (D) del tallo de un &rbol adulto de cacao completamente marchito, mostrando decoloracion vascular
y galerfas producidas por insectos de la familia Curculionidae. Las flechas rojas sefialan las galerfas.
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Figura 3. Ciclo de Mal del machete causado por Ceratocystis cacaofunesta en érboles de cacao.

Infeccion de conidios sin germinar, mientras que se observa una
Ceratocystis cacaofunesta (como todas las especies de liberacién de ascosporas y una intensa colonizacion solo
Ceratocystis) no forma estructuras especializadas de se observan en genotipos susceptibles como el CCN-51
penetracién como apresorios o haustorios. Las raices de (Santos et al, 2013). Estas diferencias se deben a un
arboles infectados de cacao con C. cacaofunesta sistema de sefializacion rapido y mecanismos de defensa
muestran necrosis, lo que indicaria que este tejido es un activados en las plantas resistentes (Mora-Ocampo et al.,
punto de infeccién (Cabrera et al., 2016). De hecho, 2027).

aleuroconidios transmitidos por el suelo a partir de raices A causa del intenso avance de la colonizacion en los
de arboles vecinos infectados (Figura 3) podrian infectar tejidos por C. cacaofunesta, puede ser observado
tejidos subterraneos de arboles sanos (Harrington, 2009). decoloracion del tejido vascular, especialmente en plantas
El hongo también puede penetrar el arbol de cacao a con marchitamiento, debido a una obstruccion de las
través de herramientas infectadas como el machete células parenquimatosas que rodean los vasos de la
utilizadas durante la cosecha, o por heridas provocadas xilema (Santos et al., 2013). Después del aparecimiento de

por algunos insectos (Santos et al., 2013). los primeros sintomas, la planta puede morir subitamente

entre 10 y 30 dias después (Cabrera et al., 2016). Sin
Colonizacion embargo, el periodo de colonizacién puede ser largo
Algunas especies como C. fimbriata muestran dos etapas (entre 15 y 18 meses), pero una vez que la planta presenta
de colonizacién, una biétrofa y otra necrétrofa en tejidos los sintomas, esta muere repentinamente (Silva et al.,

v.egeta\‘es (Sun et al,, 2020). De hecho, en inoculaciones 2012). Las hojas totalmente afectadas (muertas) por la
sin heridas en papa dulce se ha observado que la fase  enfermedad, pueden pasar adheridas a la planta (Figura
biotrdfica se puede dar en inoculaciones sin heridas en 3) por mucho tiempo (Cabrera et al,, 2016). Incluso, este
hojas y tallos, con hifas invasoras tanto a nivel inter como sintoma hace que se lo diferencie de otros causados por

intracelular, encontrandose esta Ultima dentro de las fitopatdgenos como L. theobromae (Moreira-Morrillo et
células epidérmicas foliares sanas. Después de dicha al., 2021).

etapa puede observarse una fase necrotréfica con

presencia de muerte celular en hojas y venas infectadas. Reproduccién
Ceratocystis spp. son patdgenos colonizadores del xilema, Al igual que otras especies del género Ceratocystis, C.
siendo estos tejidos la primordial via de infeccion cacaofunesta tiene un sistema de tipo de apareamiento

(Harrington, 2000; Mora-Silva et al. 2015). A medida que bipolar (Harrington & McNew, 1997), a pesar de ser
el patdgeno infecta de forma transversal los tejidos (Figura hongos homotélicos por el mecanismo de conmutacion

3) a través de los vasos del xilema (Harrington, 2009; de acoplamiento unidireccional  (Wallenius, 1960),
Santos et al., 2013), la planta de cacao puede presentar sucediendo esto solo en aislados Mat-2 (Harrington &
sintomas como marchitamiento tenue y clorosis (amarilla- McNew, 1997). Recientemente, un andlisis gendmico
miento foliar). Sin embargo, la colonizacion puede ser mostré que el loci Mat-1de C. fimbriata comprenden tres

diferente entre genotipos de cacao. Por ejemplo, tallos de genes (Mat-1-1, Mat1-2 y Mat2-1) con sus respectivos
genotipos resistentes a Mal del machete como el TSH1188 dominios similar a otros genes MAT de Ascomycota
presenta poca colonizacion fungica y una gran cantidad (Cabrera et al. 2016; Wilken et al. 2014).
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Figura 4. Ciclo de Xyleborus ferrugineus y su interaccion con Ceratocystis cacaofunesta en el desarrollo de Mal del machete en plantas de

cacao.

Sin embargo, el loci MAT de C. fimbriata exhibe una
atipica organizacién con reordenamientos genéticos en la
posicion de genes individuales.  Finalmente, C.
cacaofunesta presenta un crecimiento 6ptimo cuando la
temperatura oscila entre 18 y 28 °C, pudiendo producir
ascosporas y micelio dentro del huésped, o
aleurioconidios en diferentes ambientes adversos como el
suelo o los residuos vegetales (Syazwan et al., 2021).

4. Interaccion vector—Ceratocystis cacaofunesta y
arbol huésped

La aparicion de insectos no son eventos aislados,
realmente ellos responden a su acelerado crecimiento
poblacional debido a densas poblaciones de huéspedes
con limitadas capacidades defensivas, que convergen en
una mayor afectacion en la sanidad y productividad de las
plantaciones a largo plazo junto a fitopatdgenos
(Schowalter & Filip, 1993). Inicialmente los insectos
seleccionan a sus huéspedes con base en su
compatibilidad bioquimica. No obstante, las plantas
pueden presentar mecanismos de defensa al ataque de
fitopatdgenos, defoliadores, barrenadores etc., pero esta
defensa esta limitada a la disponibilidad de recursos y
prioridades metabdlicas de la planta (Bidart-Bouzat &
Imeh-Nathaniel, 2008).

Segun varios estudios, X. ferrugineus seria el principal
vector conocido de C. cacaofunesta, volviéndose
importante conocer y comprender la interaccion entre el
vector y el hongo. Probablemente la predisposicion
genética de algunos de los clones de cacao impulse su
infecciéon por el fitopatégeno (Sanches et al., 2008). Se
sugiere también que quimicos producidos en la corteza
de huéspedes como defensa a depredadores, promueven
la respuesta inductiva de otros escolitidos potenciales
vectores de enfermedades como Xylosandrus compactus
(Delgado & Couturier, 2017), varias especies de
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Hypothenemua spp., Cryptocarenus spp., Xyleborus spp.,
Coptoborus spp., entre otros (Borden, 1997; Gillette &
Fettig, 2021; Gitau et al, 2013; Pérez-De La Cruz et al.,
2009; Pureswaran & Sullivan, 2012; Schiebe et al., 2011).
Por ejemplo, ciertas estrategias defensivas atribuidas a
compuestos  especificos de la corteza se asocian
negativamente con la probabilidad de infeccion (Cale et
al., 2015).

Observaciones realizadas en Uganda en plantaciones
agroforestales con café y cacao, sugieren que el barrena-
dor de ramas (Xylosandrus compactus, Eichhoff, 1875)
selecciona mayoritariamente arboles del segundo cultivo
probablemente atraido por sefiales semioguimicas
especificas emitidas por los arboles (Egonyu et al., 2017).
Contrariamente, también se ha podido determinar que
compuestos nitrogenados  alcaloides como la cafeina
producida en los cafetos y cacaoteros, tiene potentes
efectos sobre la fisiologia de depredadores, siendo téxica
para algunas especies de insectos y hongos (Freeman &
Beattie, 2008). De cualquier manera, estos compuestos
pueden atraer depredadores e incluso estimular la
oviposicion de insectos plagas como Leucoptera coffeella
(Guérin-Méneville, 1842) e Hypothenemus hampei (Ferrari,
1867; Acevedo, 2020; Magalhdes et al. 2008). Estos
estudios parecen indicar que ciertos compuestos
producidos por arboles de cacao como disuasivos para
plagas, podrian ser sefiales quimicas que X. ferrugineus
identifica para seleccionar los arboles viables donde
hospedarse, reproducirse y posteriormente dispersar
patdbgenos como C. cacaofunesta hasta arboles sanos
(Dickens et al., 1992; Doughari, 2015; Jactel et al., 2001;
Reddy & Guerrero, 2004).

5. Caracteristicas de Xyleborus ferrugineus

Todas las caracteristicas y rasgos presentados sobre
machos ([83) y hembras (BJ) de X ferrugineus en este
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item, fueron obtenidos de Beeman & Norris (1977),
Gomez et al. (2018), Kingsolver & Norris (1977) y Rabaglia
(2005). De forma general, los machos adultos haploides
de X. ferrugineus son en promedio 0,535 mm menores en
comparacion a hembras diploides. En ambos sexos los
élitros son pequefios, pero la longitud del pronoto en los
machos es mayor que el de las hembras. En los apéndices
de la cabeza se observan marcadas diferencias, especial-
mente en el ojo compuesto, el palpo labial y la sensilla del
club de la antena. Las piezas bucales son tipicamente
escolitinas, con mandibulas fuertemente esclerotizadas,
aplanadas longitudinalmente y terminando distalmente
como dos lébulos romos. En ambos sexos, visto
frontalmente las mandibulas se muestran cerradas en re-
lacion con el labrum dorsalmente y se unen las sensillas
cerca del margen frontal del labrum, y sus puntas distales
se acercan o tocan las mandibulas. El maxilar tiene un gran
estribo rectangular, una lacinia delimitada por una densa
fila de sensillas engrosadas y un palpo de tres segmentos.
Puede ser encontrada una Unica diferencia realmente
obvia en las piezas bucales entre machos y hembras
adultos que esta en el palpo labial de tres segmentos. En
las hembras el primer segmento (proximal) tiene dos
sensilla frontal ventral, y en los machos este segmento es
relativamente menor que el de la hembra. Las antenas de
los dos sexos son tipicamente cilindricas y consisten en un
escapo relativamente largo, un pedicelo en forma de
copa, tres ([63) o cuatro () flagelos ahusados y un gran
club terminal. Hay aproximadamente un 30% mas de
sensilla en el extremo del club de la hembra, comparado
al macho.

Las diferencias morfolégicas del pronoto entre &3 y €
son el gran cuerno pronotal anterior (0,06 mm de largo)
y la concavidad pronunciada directamente en el dorso-
posterior del macho, el eje largo de la cresta esté orien-
tado de forma concéntrica y paralelo al margen lateral-
anterior del pronoto donde las setas se arquean alejan-
dose del cuerpo, y las setas y crestas estan uniformemente
distribuidas sobre la mitad anterior del pronoto femenino.
Tanto en [ y B el protorax ventral, las coxas y patas
protorécicas tienen una forma aproximadamente
elipsoidal y se acumulan entre si en la linea media ventral.
Los patrones de setales en las coxas son bastante similares
entre los sexos, alrededor del borde de cada coxa se
pueden visualizar de 6 a 9 setas con puas que apuntan
hacia atras, y de 7 a 11 mas largas a lo largo del borde
anterior, las setas mas largas son posteroventrales, los
fémures de cada sexo son anchos y aplanados, las tibias
son espatuladas y tienen una cresta de seis a ocho
protuberancias prominentes a lo largo del borde antero-
distal (Kingsolver & Norris, 1977).

6. Xyleborus ferrugineus en el desarrollo de Mal del
machete en la corteza de arboles de cacao

La propagacion de marchitez o muerte regresiva en dife-
rentes especies vegetales incluyen diferentes interaccio-
nes entre Ceratocystis spp. y sus vectores quienes suelen
ser insectos generalistas como nitidulidos, curculionidos
(Scolytinae), moscas, acaros, hormigas y termitas (Roux &
Wingfield, 2009). Sin embargo, los vectores cominmente
documentados son escarabajos de la corteza (Figura 4).
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Efectivamente, la diseminacion de C. cacaofunesta esta
asociada principalmente con escarabajos de la especie X.
ferrugineus previamente descrito. Este coledptero perfora
y se introduce en troncos de cacao llevando consigo
esporas del fitopatdgeno, induciendo posteriormente una
infeccion en galerias construidas por el insecto y
finalmente la muerte de la planta. El proceso inicia cuando
las  hembras virgenes wvuelan hacia arboles para
seleccionar sitios de reproduccién. Posteriormente,
semioquimicos son emitidos (probablemente feromonas
sexuales o de agregacion, o inclusive volatiles del arbol
hospedero) que atraen a los machos (Kendra et al., 2011).
También muchas especies del género Ceratocystis
pueden generar una vasta diversidad de aromas frutales,
que podrian también interesar a los insectos vectores
(Baker Engelbrecht et al., 2004; Iton & Conway, 1961). De
hecho, las interacciones hongo-vector, representan la
adaptacion evolutiva donde el hongo produce escancias
con caracteristicas afrutadas atractivas para potenciales
vectores, quienes pueden transportar las esporas y
ampliar el rango de infestacién de la enfermedad (Soulioti
et al,, 2015). Finalmente, las ramas muertas producto del
efecto del hongo son utilizadas para la reproducciéon de
los barrenadores (Beaver et al., 1989).

La asociacion entre C. fimbriata y escarabajos nitidulidos
(Figura 4) sugiere que estos coledpteros recogen involun-
tariamente las esporas viscosas del hongo de entre las
heridas abiertas de arboles infestados, transportandolas y
dispersandolas a nuevas heridas para liberar su sabia
fresca (Teviotdale & Harper, 1991). Los escarabajos de la
corteza (escolitidos) son los principales agentes de
transmision a larga distancia que introducen el patdgeno
en éarboles sanos (Schmidt, 2006). La mayoria de las
especies de esta subfamilia son beneficiosos para
ecosistemas forestales ya que aceleran la descomposicion
de la madera muerta. Sin embargo, varias especies
pueden ser muy perjudiciales en plantaciones siendo
vectores de hongos como Ceratosystis spp., cuando son
atraldos por el olor a etanol que emite la madera verde o
ramas frescas recién cortadas (Smith & Hulcr, 2015).

Los escarabajos de la corteza (Curculionidae: Scolytinae)
pueden tener relaciones de comensalismo y/o mutua-
lismo con especies de Ceratocystis (Figura 4) que incluyen
interacciones semioquimicas entre hospederos y hospe-
dantes (Raffa et al., 2007). No obstante, en la asociacion
escarabajo-hongo no debe excluirse el arbol huésped, ya
que si este esta vivo sera sujeto a nuevos ataques,
convirtiéndose en una relacion antagénica en lugar de
mutualista (Beaver et al., 1989). Los escolitidos seleccionan
los éarboles huéspedes entre paisajes complejos en
constante cambio o en plantaciones, ubicando categorias
apropiadas de edad y tamafio, entre un rango
relativamente estrecho de condiciones fisiologicas (Raffa
et al, 2016). La eleccion del arbol incorrecto con un
sistema de defensa sofisticado (plantas resistentes),
reduciria las posibilidades de reproduccion de la especie
e incluso la muerte del escarabajo (Tittiger & Blomquist,
2017). Cuando el arbol es atacado por escolitidos, éste se
defiende produciendo compuestos bioquimicos que son
detectados por otros individuos de escarabajos de la
misma especie quienes son atraidos al arbol, incluso estos
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insectos pueden diferenciar entre los productos quimicos
del arbol y las feromonas producidas por los escarabajos
(Raffa et al., 2007). Para que Ceratocystis pueda continuar
su dispersion, sus esporas pueden flotar libremente en el
aire y contaminar los potenciales vectores (escarabajos
escolitidos) quienes depositarédn las esporas en el interior
de é&rboles sanos, que son vectores ideales debido a su
comportamiento reproductivo (Bell & Mace, 1981).

Luego que los escarabajos ) depositan sus huevos en el
arbol elegido, de estos cuerpos eclosionan las larvas que
excavan perpendicular al huevo, alimentandose del
floema y formando nuevas galerias que terminan en
camaras donde las pupas completan su desarrollo (Smith
& Huler, 2015; Kirkendall et al., 2015). Posteriormente, los
adultos que emergen de los arboles enfermos o incluso
muertos inician su viaje desde el xilema formando nuevos
agujeros, o incluso utilizando viejos orificios que fueron
creados por hembras para ovipositar al inicio de
parasitismo (Gibbs, 1978). Debido a que las pegajosas
esporas se encuentran en las camaras pupales, al emerger
los adultos del arbol huésped estos también se
contaminan y contindan con la dispersion del hongo a
nuevas plantas, ya que el habito de los escarabajos
adultos jovenes de buscar arboles saludables para
alimentarse (Bell & Mace, 1981). En nuevos arboles las
esporas se desprenden del escarabajo durante el forrajeo
y entran directamente en los vasos del xilema.

7. Control de Mal del machete con semioquimicos
El anédlisis quimico de los sustratos de madera en
diferentes tipos de plantaciones de importancia agricola,
han proporcionado evidencias del uso de varios
semioquimicos atrayentes identificados principalmente de
plantas hospederas. Los volatiles de la madera resultan
mas atractivos para especies insectiles como X. glabratus,
vector de enfermedades fungicas en arboles de aguacate
(Kendra et al, 201), asi como para el control del
marchitamiento en laurel que afecta miles de arboles en
Norteamérica. Esta enfermedad ha matado més de 300
millones de bayas rojas y ha causado impactos ecolégicos
en todo el paisaje. Los escarabajos vectores de esta en-
fermedad responden fuertemente a los olores producidos
por los arboles, ademas se han identificado otros com-
puestos que pueden usarse para atrapar a los escarabajos
(Martini et al.,, 2015). Estas estrategias de control se pue-
den utilizar para desarrollar un sistema de “empujar y
tirar”, para el manejo de enfermedades fungicas transmiti-
das por escarabajos en sistemas naturales o agricolas
como el de cacao.

8. Efectos a largo plazo

Las investigaciones de Ceratocystis spp se enfocan
principalmente en el estudio de los efectos directos e
inmediatos sobre las plantaciones de monocultivos. Sin
embargo, poco se menciona de las secuelas o efectos a
largo plazo, ocasionados por la infeccién del hongo. La
mayoria de los arboles atacados por Ceratocystis mueren
en su primer afio posterior a la infeccién. Algunos sinto-
mas pueden limitarse a una seccion del &rbol previamente
infectada, manteniéndose el fitopatdgeno en el arbol sin
matarlo. Esto es particularmente problemético, especial-
mente para la comercializacion de especies maderables
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de importancia econdmica en Europa y Estados Unidos,
ya que la madera presenta cancros que disminuyen su
valor comercial (Bell & Mace, 1981).

Las evidencias proporcionadas en diferentes investiga-
ciones sugieren que la incidencia de Ceratocystis spp., la
asociacion con insectos y su capacidad para infectar
heridas, plantea importantes limitaciones a las
plantaciones comerciales que requieren una cuidadosa
seleccion y reproduccion de especies vegetales resistentes
o tolerantes al fitopatégeno. De no desarrollar estos
genotipos en cultivos como cacao, la infeccion producida
por C. cacaofunesta afectarian directamente la
produccién de mazorcas. Ademas, las heridas abiertas
pueden servir como reservorios de insectos vectores
menos activos que pueden ser precursores de otras
enfermedades (Roux & Wingdfield, 2009). En este sentido
es importante considerar los factores ambientales y
econdmicos en funcién de la biologia del huésped vy el
comportamiento del fitopatégeno.

9. Conclusiones y perspectivas

A pesar de existir genotipos resistentes o tolerantes de
cacao a Mal del machete, muchos de los genotipos
establecidos en monocultivos presentan susceptibilidad a
esta enfermedad como, por ejemplo, el CCN-51. El hongo
C. cacaofunesta causante de la enfermedad puede ser
transmitido por el escolitido X. ferrugineus, o incluso ser
asociado con otros potenciales vectores. Emerge la
necesidad de gestionar de manera efectiva el Mal del
machete y sus impactos econdmicos negativos: (1) El
género Ceratocystis es un complejo de especies cripticas
al estar formado por diferentes especies definidas
principalmente por el origen geografico y los linajes
asociados al huésped. Nuevas investigaciones deberfan
direccionarse en identificar claramente las especies de
Ceratocystis y establecer las diferencias potencialmente
importantes entre ellas. (2) Las interacciones entre C.
cacaofunesta y vectores, las condiciones de monocultivo,
y la fisiologfa y bioquimica de los arboles, pueden afectar
de forma diferente la dispersion de las esporas del hongo.
La falta de interpretacion de los resultados en este con-
texto podria dificultar el progreso en la comprension y el
manejo eficaz de la enfermedad, por lo que se deberfan
realizar esfuerzos que contribuyan a una mejor compren-
sion de cada una de etapas de la enfermedad en el cultivo
de cacao. (3) Se conoce muy poco de la ecologia del
escolitido X. ferrugineus, esto a pesar de ser un factor
clave de la enfermedad. De esta manera, las futuras inves-
tigaciones deberfan centrarse en la comprension del ciclo
de vida del escarabajo. (4) Nuestra revision bibliografica
sugiere que factores ambientales, climéaticos y bioquimi-
cos de la corteza de arboles de cacao podrian ser una
clave destacable para iniciar o limitar el ciclo de parasi-
tismo, y posterior transmision de C. cacaofunesta por vec-
tores entre otros arboles de cacao sanos, lo cual justificaria
ampliamente la necesidad de generar estudios en el
campo de la ecologia quimica del hongo-vector-arbol.
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