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a aparición de resistencia de los insectos a los insecticidas es uno de los
mejores ejemplos de cómo la evolución ocurre por selección natural en
una escala de tiempo relativamente corta. A su vez, el concepto darwi -
niano de evolución mediante selección natural ha sido fundamental 

para desarrollar estrategias que permitan manejar la resistencia a los insectici-
das. Los métodos de control, aun los de origen orgánico o ecológicamente ami-
gables, constituyen factores selectivos fuertes para los insectos, por lo que es
indispensable introducir un enfoque genético evolutivo en el diseño de las estra-
tegias de control.

En este artículo presentamos otro caso de la aplicación del enfoque evolutivo
en el manejo de plagas. Se trata de las moscas de la fruta y la Técnica del Insecto
Estéril (TIE). Primero hacemos una breve descripción del problema que represen-
tan las moscas de la fruta, en qué consiste la TIE y cómo se ha aplicado para su con-
trol. Posteriormente, revisamos los conceptos de selección sexual y sistemas de

apareamiento y cómo éstos tienen implicacio-
nes en la aplicación de la TIE. Finalmente,

revisamos los avances en la investigación
mostrando cómo el enfoque evolutivo ha
permitido diagnosticar los principales
problemas y proponer alternativas relati-

vamente sencillas para su solución. 
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La aparición de resistencia a los insecticidas 
es uno de los mejores ejemplos de cómo la 

evolución ocurre por selección natural en una 
escala de tiempo relativamente corta
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L a s  m o s c a s  d e  l a  f r u t a  
y  l a  T I E

Las moscas de la fruta son insectos del
Orden Díptera, Familia Tephritidae, cuyas
larvas se alimentan y desarrollan en el in -

terior de la pulpa de los frutos. Son reconoci-
das como las plagas de frutos de mayor riesgo
en la mayoría de las regiones tropicales, sub-
tropicales y templadas del mundo. Además del
daño directo que ocasionan al agusanar la
fruta, representan una limitación para la ex -
portación y comercialización de frutas. Debido
a su importancia económica, se han desarro-
llado diversos métodos de control, buscando
evitar o minimizar el daño y reducir los efectos
no deseados sobre otros organismos, el am -
biente y la salud.

Uno de estos métodos de control es la Téc -
nica del Insecto Estéril (TIE), que fue concebi-
da por Knipling y Bushland en los años 50s y
desarrollada y mejorada en los pasados 60 años
(Dyck y colaboradores, 2005). A diferencia de
la gran mayoría de los métodos de control 
de plagas, en los que se busca aumentar la
mortalidad de la población plaga, la TIE es un
método de control cuyo objetivo es reducir la
natalidad. Para ello, se producen masivamen-
te individuos de la especie en cuestión, se es -
terilizan mediante la exposición a rayos x o
gamma, y se liberan en el campo, buscando
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que compitan por apareamientos con individuos de la pobla-
ción silvestre. Los apareamientos que ocurren entre las hem-
bras de la población silvestre y los machos estériles resultan en
la no producción de progenie, y como consecuencia, hay una
disminución en la tasa de crecimiento poblacional de la plaga.

Por su naturaleza, la TIE es un método de control de plagas
muy específico, lo que minimiza significativamente el impacto
sobre otros organismos y los efectos secundarios no deseados.
Por la misma razón, es un método de control que requiere un
profundo conocimiento de la biología del insecto plaga, espe-
cialmente de los factores que influyen en su comportamiento,
su reproducción y en su dinámica poblacional. 

Desde su desarrollo inicial en los años 50, y dado su éxito en
la erradicación del gusano barrenador del ganado (Co chio myia
homnivorax Coquerel), la aplicación de la TIE se ha ampliado
gradualmente a otras plagas (Dyck y colaboradores, 2005). 

La primera aplicación de la TIE a gran escala contra moscas de
la fruta fue hecha en la frontera sur de México para evitar la intro-
ducción de la mosca del Mediterráneo (Ceratitis capitata Wied) a
nuestro país. Hacia finales de los años 70 se construyó la Planta
de Cría y Esterilización de Mosca del Mediterráneo (MOSCAMED)
en Metapa, Chiapas, que a la fecha sigue operan do (Figura 1), y
México sigue siendo un país libre de dicha plaga. Actualmente
existen más de 30 plantas de producción y esterilización de diver-
sas especies de moscas de la fruta en el mundo, localizadas en
Argentina, Brasil, España, Estados Uni dos, Chile, Guatemala,
Israel, Jordán, Japón, Perú, Portugal, Tailandia y México.

A pesar del éxito alcanzado, la TIE, como cualquier técnica,
no está exenta de fallas y siempre hay espacio para la inno -
vación y el mejoramiento. Debido a las inversiones requeridas
para su aplicación, es muy importante asegurar la mayor efecti-
vidad posible. Así, nuestras investigaciones han buscado con-
tribuir a lograr esa mayor efectividad, a través de generar más y
mejor conocimiento sobre la biología, el comportamiento y la
ecología de estos insectos. 

Asumiendo que los métodos de control involucran condi-
ciones ambientales que ejercen una fuerza selectiva sobre el
fenotipo de los insectos, y que dependiendo de la cantidad de
variación fenotípica adaptativa (reproducción y sobrevivencia
diferencial entre los fenotipos) y de su heredabilidad, será la
respuesta de los insectos, hemos pretendido abordar nuestras
investigaciones con un enfoque evolutivo, de manera que po -
damos reconocer y entender los patrones evolutivos de atribu-
tos o caracteres de las moscas que son ecológicamente impor-
tantes y que afectan nuestras medidas de control. 

Figura 1.  V i s t a  a é r e a  d e l  C o m p l e j o  B i o i n d u s t r i a l  

MOSCAMED-MOSCAFRUT ubicado en Metapa, Chiapas, dond e

semanalmente se producen más de 500 millones de ma-

c h o s  e s t é r i l e s  d e  m o s c a  d e l  M e d i t e r r á n e o ,  m á s  d e  2 0 0

m i l l o n e s  d e  m o s c a  m e x i c a n a  d e  l a  f r u t a  e s t é r i l e s  y  m á s

d e  5 0  m i l l o n e s  d e  p a r a s i t o i d e s .
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S e l e c c i ó n  s e x u a l
La teoría de la selección sexual, inicialmente propuesta por
Darwin (1871) para explicar los caracteres sexuales dimórfi-
cos que no se ajustaban a su concepto de selección natural,

ha sido fundamental para conocer y comprender el comporta-
miento sexual de las moscas de la fruta. En el caso de la TIE, este
conocimiento también ha resultado de utilidad práctica.

La selección sexual se produce por la competencia entre
individuos de un sexo (generalmente machos) para elegir a, o
ser elegido por, un individuo del sexo opuesto para efectuar 
la reproducción. La selección sexual se puede separar en dos
componentes: selección epigámica o intersexual y la selección
intra sexual. La primera consiste en la elección de la pareja; por
ejemplo la selección que hace una hembra de una pareja en-
tre un grupo de machos. La segunda consiste en las interaccio-
nes entre machos, o menos común, entre hembras, por ocupar
un territorio o una jerarquía entre el grupo de machos (An -
dersson, 1994).

Trivers (1972) propuso que la selección sexual ocurre por la
desigualdad en la inversión o gasto reproductivo que hacen 
los progenitores. Cualquier sexo que haga la mayor inversión
re productiva, considerando desde la producción del gameto
has ta el cuidado de las crías, será un recurso limitado y valioso
para el otro. Aunque generalmente son las hembras las que
hacen esta mayor inversión, también existen especies en que
son los machos.

Según Emlen y Oring (1977), esta disparidad en la inver-
sión reproductiva, aunada a la relación de machos a hembras
en disposición de aparearse (llamada proporción operativa de
sexos) y otros factores ecológicos como el riesgo de depreda-
ción, la distribución del alimento, la disponibilidad de territo-
rios o sitios de anidación, la duración de la temporada repro-
ductiva y los requerimientos de la progenie, son los elementos
que determinan el sistema de apareamiento de una determina-
da especie. Existe una amplia variedad de sistemas de aparea-
miento. De manera general se dividen en sistemas monógamos,
polígamos y poliandros.

S i s t e m a  d e  a p a r e a m i e n t o  l e k - p o l í g a m o
Algunas especies de moscas de la fruta presentan un siste-
ma de apareamiento conocido como lek-polígamo (Aluja y
Norrbom, 2000). En este sistema, los machos no participan

o colaboran en el cuidado de las crías, no defienden recursos ni
parejas. En lugar de esto, los machos se agregan y establecen

La selección sexual 
se produce por la competencia

entre individuos de un sexo
(generalmente machos) 

para elegir a, 
o ser elegido por, 

un individuo del sexo opuesto
para efectuar la reproducción
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territorios donde se muestran y hacen sus des-
pliegues para las hembras. Estas agregaciones
de machos en actividad de cortejo son llama-
das lek (derivado de la palabra sueca que signi-
fica “jugar”). Este sistema se caracteriza por:

• una falta de sincronía en la receptivi-
dad sexual de las hembras, 

• una proporción operativa de sexos fuer-
temente sesgada hacia machos (en cada
momento son muchos más los machos
en búsqueda de apareamiento que las
hembras),

• una temporada larga de reproducción, y 
• abundancia de recursos, o éstos son im -

previsibles en tiempo y espacio, o muy
difíciles de defender (monopolizar). 

En un lek, usualmente una proporción peque-
ña de los machos representa una alta propor-
ción de los apareamientos. El sistema lek-polí-
gamo se ha reportado en aves, peces, ranas,
murciélagos, antílopes e insectos.

I m p l i c a c i o n e s  d e  l a  s e l e c c i ó n
s e x u a l  e n  l a  T I E

Para la exitosa aplicación de la TIE es ne -
cesario producir una gran cantidad de in -
sectos, esterilizarlos (con irradiaciones de

Cobalto 60, Cesio 137 o rayos X) y liberarlos
en el campo, procurando que estos insectos es -
tériles tengan una buena calidad; esto es, que
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los machos estériles sean capaces de localizar los sitios de agre-
gación, establecer y defender su territorio dentro de un lek
(usualmente el envés de una hoja), atraer a las hembras que
visitan el lek, y finalmente lograr la aceptación de la hembra
para aparearse y transferir su esperma estéril.

Durante el proceso de colonización o adaptación a las con-
diciones de cría masiva, las altas densidades que se manejan, y
en general las condiciones artificiales que se requiere utilizar,
difieren de las condiciones naturales en las que habitan estas
moscas. En la Tabla 1 se hace una comparación de las condi-
ciones que caracterizan un sistema de lek polígamo en la natu-
raleza y las condiciones en una cría masiva. 

Entendiendo los factores que determinan el sistema de apa-
reamiento en la naturaleza, se puede anticipar que ese proceso
de colonización resultará en una selección rápida e intensa
sobre el comportamiento (Harris y colaboradores, 1986; Aluja
y Norrbom, 2000). Estos cambios de comportamiento pueden
implicar una menor capacidad de los machos estériles de com-
petir, bajo condiciones naturales, con los machos silvestres, lo
que finalmente se reflejaría en una pérdida de la efectividad y
pondría en riesgo el éxito de la TIE.

En 1996, McInnis y colaboradores reportaron el primer
caso de resistencia a la TIE en moscas de la fruta. Esto sucedió
en Kauai, una de las islas de Hawai, en donde por varios años
se hicieron liberaciones continuas de moscas estériles proce-
dentes de una cepa que llevaba más de 50 años bajo condicio-
nes de cría masiva. Se observó que durante el cortejo, las hem-
bras silvestres de esta isla rechazaban como pareja a los machos
estériles, lo que no sucedía con hembras de otras islas (Mc -
Innis et al., 1996). Este caso es una clara evidencia de los cam-
bios de comportamiento ocasionados por la selección sexual
que resulta por las condiciones en las que se producen los
insectos estériles.

T a b l a  1 . C a r a c t e r í s t i c a s  d e  u n  s i s t e m a  d e  a p a r e a m i e n t o  l e k - p o l í g a m o  y  

c o n d i c i o n e s  p r e v a l e c i e n t e s  e n  u n a  c r í a  m a s i v a  d e  m o s c a s  d e  l a  f r u t a

Condición Sistema lek-polígamo Cría masiva
Densidad de población Baja Muy alta

Disponibilidad de recursos No monopolizables No monopolizables

Proporción operativa de sexos Sesgada a machos Cercana 1:1

Riesgo depredación Alto Nulo

Territorios sin recursos Sí hay y se defienden No hay

Periodo reproductivo Largo Corto

Implicación de la elección del sitio de oviposición en la 

sobrevivencia de la progenie
Alta importancia Nula importancia
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L o s  a v a n c e s  d e  l a  i n v e s t i g a c i ó n
Desde los inicios del desarrollo de la TIE se reconocieron los
posibles efectos adversos de la irradiación ionizante usada
en la esterilización de los insectos. Desde entonces, se han

realizado una gran variedad de experimentos para entender y
evaluar tales efectos, entre los que destacan la comparación del
desempeño de las moscas estériles con el de sus contrapartes sil-
vestres. De estas investigaciones es posible establecer tres con-
clusiones generales:

1. La competitividad sexual de los machos estériles sí se
reduce por las radiaciones ionizantes utilizadas para este-
rilizarlos;

2. sin embargo, los efectos adversos de la cría masiva sobre
la competitividad sexual suelen ser más importantes que
los de la radiación. Estos efectos probablemente son el
resultado de una selección inconsciente e involuntaria
durante el proceso de cría; y

3. no es posible detectar la pérdida de competitividad se -
xual en pruebas de laboratorio. La manera más efectiva
para evaluar este atributo es mediante pruebas de com-
petitividad sexual entre moscas estériles y silvestres en
jaulas de campo.

A partir de este conocimiento, y con el objetivo de hacer más
eficiente la técnica, la investigación más reciente se ha enca-
minado a responder las siguientes preguntas: ¿cuáles son los
atributos o características que determinan el éxito en el apa-
reamiento de los machos silvestres? ¿Qué podemos hacer 
para mejorar el desempeño de los machos estériles y por lo
tanto mejorar la efectividad de la TIE? Para responder a estas
preguntas, la observación del comportamiento sexual de es-
tos in sectos en condiciones naturales y artificiales, y la teoría
sobre selección sexual como marco teórico, han sido de impor-
tancia fundamental.

Los estudios sobre el comportamiento sexual de la mosca
del melón realizados en Japón y de la mosca del Mediterráneo,
realizados en Hawai, Israel y Costa Rica, principalmente, así
como nuestras propias observaciones, nos indicaron que los
machos estériles, a pesar de haber estado bajo condiciones de
cría masiva por periodos de 10 y hasta 50 años, eran capaces 
de localizar los sitios de agregación, incorporarse a estos leks
y defender su territorio. Sin embargo, en muy pocas ocasiones
sus cortejos resultaban en la aceptación de los machos por parte
de las hembras silvestres, y rara vez terminaban en cópula.
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Utilizando técnicas de video grabación y
análisis en cámara lenta, fue posible describir
de manera detallada el cortejo (Figura 2) que
normalmente realiza un macho para atraer y
lograr la aceptación de una hembra (Figura 3).
Al comparar los cortejos de machos silvestres
y esté riles, fue posible encontrar que aunque
los diferentes componentes del cortejo son los
mismos (exposición de feromona; Figura 2, mo -
vimiento y vibración de las alas, movimiento
giratorio de la cabeza, salto), los machos sil-
vestres se caracterizaron por dedicar mayor
tiempo en cada uno de estos componentes del
cortejo. Es decir, el cortejo de los machos sil-
vestres es mucho más elaborado (Lux y cola-
boradores, 2002). 

La elección de pareja es uno de los tópicos
más controversiales en la literatura sobre se -
lección sexual (Andersson, 1994). En varios
sistemas de apareamiento, las hembras selec-
cionan a sus parejas en función de los benefi-
cios materiales. Sin embargo, se supone que
las hembras de las especies que forman leks, lo
único que obtienen de la pareja seleccionada
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son “genes”. Acep tando esta hipótesis de los “genes buenos”
como válida, se ría de esperarse que estas hembras, dado que
normalmente se aparean de una a tres veces en su vida, debie-
ran ser muy selectivas.

Las observaciones sobre el comportamiento reproductivo 
de la mosca del Mediterráneo en jaulas de campo nos sugirie-
ron que la selectividad de las hembras estériles se perdía gra-
dualmente. Esto pudiera atribuirse a las altas densidades que 
se manejan en las jaulas de reproducción de la planta de cría
masiva, aunado a la proporción operativa de sexos de 1:1 –o
muy cercana– lo que hace que las hembras muy selectivas ten-
gan pocas posibilidades de reproducirse. La progenie resultante
probablemente sea descendiente de las hembras menos selecti-
vas, que se aparearon más rápido. Bajo estas condiciones y a
través del tiempo, es de esperarse que la mayoría de las hembras
producidas en masa sean poco selectivas y, por lo tanto, los
machos con los que se aparean no requieren de elaborados cor-
tejos para lograr su aceptación y reproducción. En otras pala-
bras, las condiciones de cría masiva seleccionan hembras poco
selectivas, machos que realizan cortejos poco elaborados y apa-
reamientos rápidos. 

¿Cómo evitar esta selección por hembras poco selectivas y
machos con cortejos poco elaborados? Una alternativa lógica
es tratar de simular las condiciones naturales. Sin embargo,

Figura 2. M o s c a  m e x i c a n a  d e  l a  f r u t a  A n a s t r e p h a  l u d e n s ( L o e w ) .  M a c h o  e n  p o s i c i ó n  d e  l l a m a d o  l i b e r a n d o

f e r o m o n a .  L a  m a r c a  a z u l  e n  e l  t ó r a x  p e r m i t e  l a  i d e n t i f i c a c i ó n  e n  e l  e x p e r i m e n t o  ( f o t o g r a f í a  d e  A .  J e s s u p ) .
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in sec tos se criaron por un año (10 a 12 gene-
raciones) en cada una de estas condiciones; y
el proceso completo, partiendo desde la colec-
ta de la población silvestre, se repitió en tres
ocasiones (Liedo y co laboradores, 2007).

Al cabo de tres años de experimentación,
fue posible determinar que, efectivamente, la
introducción de paneles horizontales en las
jaulas de reproducción permitió producir in -
sectos estériles más competitivos. El proceso
de selección hacia una simplificación del cor-
tejo no se evitó, pero este “deterioro” del com-
portamiento de cortejo fue más lento, lo cual
contribuye a una mayor efectividad de la TIE. 

Otro ejemplo del enfoque evolutivo en la
investigación aplicada al control de las moscas
de la fruta, lo constituye la investigación en
genética de poblaciones para determinar el
grado de aislamiento reproductivo entre po -
blaciones y por lo tanto la viabilidad de utili-
zar una misma cepa de moscas estériles para 
el control de diferentes poblaciones. También
he mos aplicado este enfoque para analizar las
interacciones con las plantas hospederas.
¿Cambia la preferencia de plantas hospederas
de acuerdo a su disponibilidad? ¿En función
del tiempo?

C o r o l a r i o
La domesticación de plantas y animales y
el consecuente desarrollo de la agricultura
han permitido la sobrevivencia de la espe-

cie humana y de las especies que hacen uso y
se han adaptado a estos nuevos ecosistemas.
Las plagas son poblaciones de organismos vi -
vos que se han adaptado a este ambiente crea-
do por la especie humana. El desarrollo de
métodos de control y estrategias para su mane-
jo, requiere forzosamente entender cómo estos
organismos responden a los cambios en su am -
biente, naturales o derivados del manejo de
los cultivos y los insectos mismos. La teoría
darwiniana de evolución por selección natural
nos ofrece el marco conceptual fundamental

esto se contrapone con la necesidad de producir las enormes
cantidades de insectos estériles que se requieren para lograr el
control de una plaga. Por ejemplo, la planta MOSCAMED pro-
duce 500 millones de machos estériles por semana.

Basándonos en las observaciones y sugerencias hechas por
Briceño y Eberhard en Costa Rica (Aluja y Norrbom, 2000), se
nos ocurrió que la introducción de paneles horizontales en las
jaulas de reproducción, aumentarían la superficie de pose de 
las moscas, con lo que las hembras tendrían mayor oportunidad
de observar y elegir a los machos, sin necesidad de reducir 
la densidad total de insectos por jaula. Estos paneles horizon -
tales, además, permitirían reducir la frecuencia de interrupción
de los cortejos. Otra idea fue la de provocar, de manera delibe-
rada, una asincronía en la edad de las moscas, buscando tener
una mayor proporción de machos que hembras maduras sexual-
mente. Es decir, modificar la proporción operativa de sexos y
forzar la competencia entre machos por aparearse (selección
intrasexual o competencia por concurso).

Diseñamos entonces un experimento en el que poblaciones
experimentales derivadas de una colecta de moscas silvestres 
se colonizaron o adaptaron a condiciones de cría masiva bajo
tres sistemas distintos (insertos, proporción de sexos, y el tes -
tigo –sistema tradicionalmente utilizado en MOSCAMED). Los
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Figura 3. H e m b r a  d e  A n a s t r e p h a  l u d e n s e n  p o s i c i ó n  d e  r e p o s o .
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para poder comprender la respuesta de los
insectos, y así contar con los elementos que
nos permitan desarrollar estrategias de control
que sean más efectivas, duraderas y ambiental-
mente amigables.
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