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INTRODUÇÃO
Espécies invasoras, exóticas, não nativas, não indíge-

nas ou alienígenas são organismos ou qualquer material 
biológico capaz de se propagar em um ecossistema onde 
seu registro anterior não foi documentado (Siokou et al. 
2013).

Nem todas as espécies introduzidas tornam-se in-
vasoras, sendo que o processo que envolve o fracasso 
no período de introdução ainda é pouco compreendido 
(Williamson & Fitter 1996). Estima-se que de todas as 
espécies introduzidas em novos habitats, apenas 10% ou 
menos consiga se estabelecer e tornar-se invasora (Moro 
et al. 2012). No entanto, as invasões biológicas já são 
apontadas como um grande agente causador de extinção 

de espécies do planeta (Wilcove et al. 1998, Ricciardi 
2004). Com isso, estudos de aspectos ecológicos das 
invasões biológicas (Oliveira & Creed 2008, Breves-
-Ramos et al. 2010, Ignacio et al. 2010, Teixeira et al. 
2010, Lopez et al. 2014), bem como estudos de seus 
aspectos genéticos (Kolbe et al. 2004, Roman & Darling 
2007, Gomulkiewicz et al. 2010, Lopes et al. 2014, Sarre 
et al. 2014) são cada vez mais comuns.

Normalmente no processo de bioinvasão há introdução 
de poucos indivíduos de uma determinada espécie, fenô-
meno conhecido como bottleneck (Maruyama & Fuerst 
1985). Neste caso, há uma perda de diversidade alélica 
devido aos efeitos de deriva, já que o tamanho efetivo 
da população (Ne) é baixo. Em populações pequenas, a 
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RESUMO: (Estabilidade temporal dos níveis de variação gênica da espécie de bivalve invasor Isognomon bicolor (C.B. Adams, 
1845) (Bivalvia, Isognomonidae) na Praia de Itaipu, Niterói, RJ). A genética evolutiva do bivalve marinho invasor Isognomon 
bicolor (C.B. Adams, 1845) foi investigada, pelo método de eletroforese de aloenzimas, para indivíduos coletados na Praia 
de Itaipu (Niterói, RJ) nos anos de 2005, 2009 e 2013. Sete sistemas enzimáticos foram interpretados como 11 loci gênicos. A 
heterozigosidade observada variou de 0,324 em 2013 a 0,534 em 2005, mas estas diferenças não foram significativas. Altos 
níveis de variação gênica em bioinvasores podem ser explicados como consequência do efeito Wahlund, que é acompanhado de 
desvios significativos ao equilíbrio Hardy-Weinberg e desequilíbrio de ligação entre loci. Não foram observados desequilíbrios 
de ligação e apenas dois loci apresentaram desvios significativos ao equilíbrio de Hardy-Weinberg (Mdh em 2005 e α-Est-1 em 
2013). A estabilidade temporal dos níveis de variação gênica de I. bicolor na Praia de Itaipu pode ser uma indicação de que esta 
população tenha atingido a fase do processo evolutivo da bioinvasão conhecida como “clímax”. Num primeiro momento, o efeito 
Wahlund pode ter contribuído para que a população de Itaipu respondesse às pressões ecológicas no sentido contrário à redução 
populacional e à extinção. Em um segundo momento, esta população amadureceu para o “clímax” alcançando o equilíbrio de 
Hardy-Weinberg para maioria dos loci.
Palavras-chave: Aloenzimas, Bioinvasão, Genética de populações, Moluscos.

ABSTRACT: (Temporal stability in levels of genetic variation of the invasive bivalve Isognomon bicolor (C. B. Adams, 1845) 
(Bivalvia, Isognomonidae) at Praia de Itaipu, Niterói city, Rio de Janeiro state, southeastern Brazil.) We investigated the evo-
lutionary genetics of the marine bioinvader bivalve Isognomon bicolor (C. B. Adams, 1845) by the allozyme electrophoresis 
method. For that, we collected individuals in 2005, 2009, and 2013 at Praia de Itaipu (Niterói city, Rio de Janeiro state, south-
eastern Brazil). Seven allozymic systems were interpreted as eleven loci. The observed heterozygosity ranged from 0.324 in 
2013 to 0.534 in 2005, but such differences were not statistically significant. High levels of genetic variation in bioinvaders can 
be explained as being a consequence of the Wahlund effect, which results in significant deviations from the Hardy-Weinberg 
equilibrium as well as in linkage disequilibrium. However, we observed no evidence of linkage disequilibrium, and only two loci 
showed significant deviations from the Hardy-Weinberg equilibrium (Mdh in 2005 and α-Est-1 in 2013). Temporal stability in 
the levels of genetic variation of  I. bicolor at Praia de Itaipu may be an indication that the studied population has already reached 
the climax stage of the bioinvasion evolutionary process. Probably, in a first moment the Wahlund effect may have contributed 
for the population to respond to ecological pressures in a way contrary to population decline and extinction. In a second moment, 
the population may have reached maturity and climax, thus finally reaching the Hardy-Weinberg equilibrium for most loci.
Keywords: Allozymes, Bioinvasion, Molluscs, Population genetics.
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probabilidade de reprodução entre indivíduos aparenta-
dos (endogamia) rapidamente se torna elevada, levando 
ao aumento da homozigose e expressão de alelos deleté-
rios recessivos. Estes fenômenos levam a uma perda de 
diversidade alélica, portanto, espera-se que populações 
bioinvasoras apresentem baixos níveis de variação gênica 
(Roman & Darling 2007, Geller et al. 2010).

A variação gênica reduzida limita a habilidade de uma 
população em se adaptar e, além disso, populações de 
pequeno tamanho apresentam maior risco de extinção 
(Allendorf & Lundquist 2003). Assim, as invasões bioló-
gicas funcionam, geralmente, como dead-end evolutivos. 
No entanto, algumas populações introduzidas tornam-se 
invasoras (Kolbe et al. 2004). Dentre os organismos 
invasores estão os invertebrados marinhos que, geralmen-
te, apresentam alta variação gênica em seus ambientes 
naturais (Ahmad et al. 1977, Nei 1978, Brand 1982, Be-
aumont & Beveridge 1984, Schaeffer et al. 1985, Benzie 
& Ballment 1994, Diehl & Biesiot 1994, Manchenko & 
Yakovlev 2001, Addison & Hart 2004, Magalhães et al. 
2007) e organismos com essa característica tendem a se 
tornar invasores bem sucedidos (Morton, 1997). Entre 
estes, destacam-se os bivalves da região entremarés 
(Beaumont & Zouros 1991, Gallardo et al. 1998, José & 
Solferini 2007). Desta forma, populações de moluscos 
bivalves da região entremarés representam modelos in-
teressantes para compreensão dos processos biológicos 
associados às invasões, bem como para o estudo dos 
processos evolutivos a elas relacionados (Holland 2000).

O Isognomon bicolor (C. B. Adams, 1845) é um exem-
plo de bivalve marinho invasor encontrado no litoral do 
Brasil. Essa espécie é nativa do mar do Caribe e invadiu 
a costa brasileira, provavelmente por meio de incrustação 
nos cascos de navios e em águas de lastro (Henriques & 
Casarini 2009). Está presente no litoral brasileiro desde 
meados da década de 80, quando foi registrado em Atol 
das Rocas (Natal, RN) (Domaneshi & Martins 2002). 
Atualmente, I. bicolor pode ser encontrado em grande 
parte da costa brasileira, incluindo as regiões Nordeste 
(RN, PE e BA), Sudeste (SP e RJ) e Sul (PR e SC) (Breves 
et al. 2014). Ele possui rápido crescimento, apresentan-
do altas densidades nos costões rochosos, ocorrendo 
desde a faixa superior do médio litoral até sete metros 
de profundidade. Suas conchas adotam as mais diversas 
formas e isso permite que este bioinvasor possa se ex-
pandir entre e sobre os demais organismos incrustantes 
do costão rochoso, limitando assim, a habilidade que 
esses organismos poderiam ter para obtenção de alimento 
(Zamprogno et al. 2010).

A variação gênica do bivalve invasor I. bicolor foi 
estudada por Aranha (2010) com espécimes coletados 
ao longo do litoral sudeste do Brasil. Neste trabalho, 
foram comparados os níveis de variação e estruturação 
genética dos bivalves I. bicolor (espécie invasora) e Bra-
chidontes solisianus (espécie nativa), em uma abordagem 
geográfico-ecológica.

Neste trabalho, os padrões de variação gênica de I. 
bicolor foram estudados em um ponto da costa brasileira 

(Praia de Itaipu, Rio de Janeiro, Brasil) em três momentos 
no tempo (2005, 2009, 2013) com o objetivo de investigar 
a evolução dos padrões de variação gênica no processo 
de invasão biológica dessa espécie nesse local.

MATERIAL E MÉTODOS

Locais de amostragem
Amostras de I. bicolor dos anos de 2005 (50 indivídu-

os), 2009 (24 indivíduos) e 2013 (42 indivíduos) foram 
obtidas na Praia de Itaipu (Fig. 1) (22o59’S; 43o04’O), 
Niterói, RJ, encaminhadas ao Laboratório de Genética 
Marinha e Evolução (LGME) da Universidade Federal 
Fluminense (UFF), onde foram mantidas a -20 ºC até 
serem usadas para eletroforese de aloenzimas.

Eletroforese de aloenzimas
Foi realizada eletroforese horizontal por métodos 

convencionais utilizando géis de 12,5% de amido (Harris 
& Hopkinson 1972). O organismo inteiro foi usado na 
realização das eletroforeses, devido ao pequeno tamanho 
de I. bicolor. Os géis foram corados para sete sistemas 
enzimáticos, que deram resultados interpretáveis para 
onze loci gênicos: Aminopeptidase da Leucina (Lap-1, 
Lap-2 e Lap-3), Desidrogenase do fosfogliconato (Pgd), 
Isomerase da glicose-6-fosfato (Pgi), Desidrogenase 
do malato (Mdh) Dismutase de superóxido (Sod), alfa-
-esterase (α-Est-1 e α-Est-2) e Enzima málica (Me-1 e 
Me-2). Os tampões utilizados foram o Tris Citrato pH 
8,0 (Ward & Beardmore 1977) para os três primeiros 
sistemas enzimáticos e o descontínuo Tris Hidróxido de 
Lítio pH 8,0 (Selander et al. 1971) para os últimos quatro 
sistemas enzimáticos. Os alelos foram classificados de 
acordo com sua mobilidade anódica em ordem alfabética 
para cada locus.

Análise estatística
Análise dos dados foi realizada utilizando os pacotes 

de software GENEPOP 3.3 (Raymond & Rousset 1995, 
Rousset 2008), BIOSYS 2.0 (Swofford & Selander 1981, 
1997), FSTAT 2.9.3 (Goudet 2001) e BOTTLENECK 
1.2.02 (Cornuet & Luikart 1996). A variação gênica foi 

Figura 1. Ponto de coleta das amostras (Praia de Itaipu, Niterói, RJ).
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estimada em nível de população através do número de 
loci polimórficos (um locus foi considerado polimórfico 
quando mais de um alelo foi detectado), número de alelos 
por locus e o número médio de heterozigotos observados 
e esperados (HOBS e HESP, respectivamente) por locus (Nei 
1987). Frequências genotípicas observadas em cada po-
pulação de todos os loci analisados foram testadas para a 
conformação ao equilíbrio de Hardy-Weinberg utilizando 
o teste exato de Rousset & Raymond (1995). A hipótese 
nula testada foi de união dos gametas ao acaso e a hipóte-
se alternativa foi déficit ou excesso de heterozigotos. Os 
valores de P foram obtidos através da cadeia de Markov 
(Guo & Thompson 1992). A existência de desequilíbrios 
de ligação foi verificada através da realização de testes 
exatos usando o método de cadeia de Markov. Os índices 
de endocruzamento de Wright foram usados para men-
surar a variação gênica dentro de cada ano amostrado 
(f) e entre os anos amostrados (θ) utilizando o método 
de Weir & Cockerham (1984), que leva em conta as di-
ferenças de tamanho entre as amostras. As identidades 
e distâncias genéticas foram calculadas de acordo com 
Nei (1972) entre cada um dos três tempos investigados e 
foram construídos dendrogramas utilizando o algoritmo 
das médias aritméticas não ponderadas (UPGMA) e agru-
pamento de vizinhos (Neighbor-Joining-NJ). Utilizou-se 
o programa BOTTLENECK 1.2.02 (Cornuet & Luikart 
1996) para testar possíveis efeitos de diminuição tamanho 
efetivo da população (Ne), com base no princípio de que 
as populações que passaram por um gargalo genético 
recente mostram uma redução mais rápida do número 
de alelos do que o esperado (Luikart et al. 1998). Foi 
assumido o modelo de alelos infinitos (IAM) para todos 
os loci gênicos analisados (Kimura & Crow 1964). A 
significância foi testada usando o teste de Wilcoxon, com 
base em 1.000 repetições.

RESULTADOS
Sete sistemas enzimáticos foram interpretados como 

onze loci gênicos: α-Est-1, α-Est-2, Lap-1, Lap-2, Lap-
3, Me-1, Me-2, Mdh, Pgd, Pgi e Sod, sendo que todos 
os onze foram considerados polimórficos. O número de 
alelos por locus variou de 2 a 5 (Tab. 1). O valor hete-
rozigosidade média observada foi alta, variando entre 
0,324 e 0,534 (valor médio para todos os loci e anos 
amostrados = 0,430) (Tab. 2).

Desvios ao equilíbrio de Hardy-Weinberg foram testa-
dos para cada locus em cada ano amostrado. Apenas dois 
loci apresentaram desvios significativos da distribuição 
genotípica esperada (Mdh em 2005, e α-Est-1 em 2013), 
nos dois casos devido ao déficit de heterozigotos (Tab. 3).

O valor geral de θ e o valor geral de f foram, respec-
tivamente, 0,104 e 0,220, os quais não foram significa-
tivamente diferentes de zero (Tab. 4).

As identidades genéticas (Nei 1978) podem ser vistas 
na Tab. 5. Os anos de 2005 e 2013 se mostraram mais 
semelhantes entre si, as análises de agrupamento são 
mostradas na Fig. 2.

Loci Alelo
Amostra

2005 2009 2013
α-Est-1 A 0,167 0,235 0,021

B 0,646 0,147 0,583
C 0,167 0,382 0,354
D 0,021 0,235 0,042

N 24 17 24
α-Est-2 A 0,950 1,000 0,976

B 0,050 0,000 0,024
N 50 24 42

Lap -1 A 0,250 0,053 0,088
B 0,500 0,132 0,559
C 0,250 0,605 0,324
D 0,000 0,184 0,029
E 0,000 0,026 0,000

N 2 19 17
Lap -2 A 0,167 0,111 0,132

B 0,500 0,056 0,447
C 0,333 0,722 0,421
D 0,000 0,111 0,000

N 3 9 19
Lap -3 A 0,389 0,250 0,250

B 0,500 0,125 0,432
C 0,111 0,500 0,318
D 0,000 0,063 0,000
E 0,000 0,063 0,000

N 9 8 22
Me-1 A 0,500 0,200 0,833

B 0,500 0,250 0,167
C 0,000 0,550 0,000

N 1 10 12
Me-2 A 0,500 0,719 0,474

B 0,500 0,281 0,526
N 5 16 19

Mdh A 0,545 0,719 0,275
B 0,364 0,281 0,450
C 0,091 0,000 0,225
D 0,000 0,000 0,050

N 11 16 40
Pgd A 0,000 0,143 0,333

B 0,500 0,643 0,542
C 0,500 0,214 0,125

N 1 7 12
Pgi A 0,000 0,045 0,155

B 0,500 0,705 0,534
C 0,444 0,250 0,259
D 0,056 0,000 0,052

N 9 22 29
Sod A 0,083 0,063 0,042

B 0,917 0,938 0,958
N 12 24 12

O teste de Wilcoxon evidenciou que os resultados 
foram significativos para as amostras dos anos de 2005 
e 2013, com valores de 0,00684 e 0,00488, respectiva-
mente. 

Não foi encontrado nenhum caso de desequilíbrio 
de ligação entre nenhum dos loci para nenhuma das 
populações estudadas (p<0,001724, após a correção de 
Bonferroni).

Tabela 1. Frequências alélicas do bivalve I. bicolor para cada locus.
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DISCUSSÃO
As fases iniciais do processo de bioinvasão geralmente 

representam eventos fundadores, portanto, é esperado 
que populações invasoras apresentem baixos níveis de 
variação gênica, devido à intensificação dos efeitos de 
deriva genética (Eckert et al. 1996). Entretanto, os níveis 
de variação gênica estimados para I. bicolor na Praia de 
Itaipu foram altos, mesmo quando comparados com os 
níveis de variação gênica já descritos para outros bival-

ves (Soroka et al. 1996, Berg et al. 1998, Laudien et al. 
2003, Vargas et al. 2008) e esses níveis de variação gênica 
permaneceram estáveis nas três amostras estudadas ao 
longo de oito anos.

Allendorf & Lundquist (2003) afirmam que a ocorrên-
cia de múltiplos episódios de introdução na área invadida 
pode contribuir para aumento e manutenção dos níveis 
de variação gênica em espécies invasoras. Este fenôme-
no já foi demonstrado para bivalves invasores e outros 
organismos da região entremarés de costão rochoso 
(Martel et al. 2004, Therriault et al. 2005, Zardus & 
Hadfield 2005, Viard et al. 2006). Múltiplos episódios 
de introdução podem ser o mecanismo responsável pela 
alta variação gênica encontrada para a população de I. 
bicolor estudada neste trabalho, uma vez que o principal 
vetor de introdução da espécie descrito na literatura é 
a descarga de água de lastro (Carlton & Geller 1993, 

Tabela 2. Níveis de variação gênica (Desvios-padrão entre parêntesis) para amostras de I. bicolor.

Amostra Tamanho médio de amostra No médio de alelos % de loci polimórficos
Heterozigosidade média

Observada Esperada*
2005 11,5 (± 4,3) 2,6 (± 0,2) 100,0 0,534 (± 0,104) 0,610 (± 0,088)
2009 15,6 (± 1,9) 3,1 (± 0,4) 90,9 0,430 (± 0,076) 0,465 (± 0,069)
2013 22,5 (± 3,2) 3,0 (± 0,3) 100,0 0,324 (± 0,052) 0,479 (± 0,069)

Média 16,53 2,9 96,7 0,43 0,52

* Estimativa não-viciada (Nei 1978).

Loci
Amostra

2005 2009 2013
α Est–1 0,2125 0,0664 0,0008*
α Est–2 0,0994 - 1,0000
Lap–1 0,3333 0,6393 0,0169
Lap–2 1,0000 1,0000 0,5148
Lap–3 0,0878 1,0000 0,0994
Me–1 - 0,1541 0,2547
Me–2 1,0000 0,5301 0,1637
Mdh 0,0007* 1,0000 0,2388
Pgd - 0,1049 0,0644
Pgi 0,5024 0,1631 0,0026
Sod 1,0000 1,0000 -

* Significativo após correção de Bonferroni (α = 0,001724).

Tabela 4. Índices de endocruzamento de Weir e Cockerham para I. 
bicolor.

Loci F q f
α–Est–1 0,324 0,127 0,226
α–Est–2 0,268 0,003 0,266
Lap–1 0,294 0,143 0,177
Lap–2 0,121 0,107 0,016
Lap–3 0,268 0,044 0,234
Me–1 0,473 0,381 0,149
Me–2 0,306 0,040 0,277
Mdh 0,316 0,106 0,235
Pgd 0,393 -0,079 0,437
Pgi 0,268 0,014 0,257
Sod -0,066 -0,027 -0,038

Média 0,301 0,104 0,220

Tabela 5. Matriz de similaridade genética. Acima da diagonal: iden-
tidade genética (NEI, 1978); abaixo da diagonal: valores de q 2 x 2.

Amostras 2005 2009 2013
2005 ***** 0,871 0,984
2009 0,1004 ***** 0,844
2013 -0,0081 0,1325 *****

Figura 2. Dendrogramas construídos com base nas distâncias genéticas de Nei (1972) entre as amostras de I. bicolor analisadas. A. Uso 
do algoritmo das médias aritméticas não ponderadas (UPGMA) com os resultados de porcentagem de ocorrência em 1.000 re-amostragens 
(Bootstrap). B. Uso do algoritmo de agrupamento de vizinhos (Neighbor-Joining-NJ).

Tabela 3. Probabilidades (P) de equilíbrio de Hardy-Weinberg (Ho: 
união de gametas ao acaso).
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Macisaac et al. 2002, Henriques & Casarini 2009, Zam-
progno et al. 2010). Roman (2006) e Malacrida et al. 
(2007) afirmam que o esforço de introdução aumenta 
quanto maior a pressão de propágulos da espécie invasora 
e a frequência dos episódios de introdução, o que pode 
influenciar positivamente os níveis de variação gênica 
das populações invasoras. Segundo Holland (2001), a 
liberação frequente de indivíduos possibilita a mistura de 
populações espacialmente ou temporalmente separadas, 
minimizando as chances de extinção da espécie na área 
invadida pela redução dos efeitos de deriva genética nas 
populações. Esse fenômeno de mistura é o chamado 
efeito Wahlund (Johnson & Black 1984, Gaffney et al. 
1990, Frankham 2005).

Numa população que é o resultado da mistura de 
grupos geneticamente distintos, as frequências dos 
alelos podem ser diferenciadas, portanto, o equilíbrio 
de Hardy-Weinberg só poderá ser alcançado depois de 
várias gerações de cruzamentos ao acaso. Antes que isto 
aconteça, muitas das combinações esperadas de alelos 
não serão encontradas na população misturada (Johnson 
& Black 1984). Portanto, o efeito Wahlund, além de pro-
mover o aumento da variação gênica, pode gerar muitos 
desvios significativos ao equilíbrio Hardy-Weinberg, o 
que não foi observado no presente estudo, bem como 
desequilíbrio de ligação entre loci (Laudien et al. 2003) 
que, também, não foram observados aqui.

A ausência de muitos desvios significativos ao equi-
líbrio Hardy-Weinberg e desequilíbrio de ligação entre 
loci de I. bicolor na população de Itaipu pode ser o 
resultado da interação de alguns fatores naturais como a 
heterogeneidade ambiental, a reprodução sexuada e ciclo 
de vida com estágio larval de longa duração da espécie.

Já se sabe que ambientes heterogêneos favorecem a 
variação gênica e segundo Powell (1971), a heterogenei-
dade ambiental é uma característica marcante do costão 
rochoso. De acordo com Allendorf & Lundquist (2003), 
o tipo de reprodução e o ciclo de vida também podem 
permitir o aumento e manutenção da variação gênica das 
espécies invasoras e auxiliá-las no processo de invasão.

A reprodução sexuada pode colaborar para o aumento 
da variação gênica das populações. Roman & Darling 
(2007), realizando um trabalho de revisão, observaram 
que populações invasoras com reprodução sexuada apre-
sentaram maior capacidade de manutenção ou aumento 
de variação gênica quando comparados com populações 
com reprodução assexuada e isso se deve ao fato de haver 
troca de gametas, com consequente recombinação gênica.

Ciclo de vida com estágio larval de longa duração 
é comum a muitas espécies invasoras, incluindo o I. 
bicolor (Stepien et al. 2005, Viard et al. 2006). Larvas 
que permanecem por um tempo maior na coluna d’água 
possuem maior potencial de dispersão e conexão com 
populações geograficamente distantes, o que dificulta a 
sua estruturação e favorece a variação gênica (Hanski 
1989). Aranha (2010) estudando a estrutura genética de 
I. bicolor entre São Paulo e Espírito Santo encontrou 
que frequências alélicas foram homogêneas entre as 

populações para a maioria dos loci. O coeficiente de 
estruturação genética das amostras de I. bicolor analisa-
das neste trabalho também foi baixo e não significativo 
e a identidade genética alta, o que indica uma grande 
capacidade dispersiva da espécie. Um grande fluxo de 
indivíduos minimiza as chances de extinção da espécie 
na área invadida e reduz os efeitos de deriva genética 
(Hartl & Clark 1997).

Analisando a teoria sobre o processo de bioinvasão, 
bem como o histórico deste processo para o I. bicolor na 
região, é possível imaginar um cenário no qual os altos 
níveis de variação gênica, e a sua estabilidade temporal 
na população da Praia de Itaipu, tenha sido causado por 
múltiplos eventos de invasão (efeito Wahlund) sem, 
contudo, apresentar as marcas genéticas características 
deste fenômeno (desequilíbrios de Hardy-Weinberg para 
maioria dos loci e desequilíbrio de ligação entre eles).

O primeiro registro do I. bicolor na baía de Guanabara 
e arredores ocorreu no ano de 1998 (Silva et al. 1999). 
Supondo que, a partir dessa data, ocorreram múltiplos 
episódios de introdução na região, isso pode ter acelerado 
o processo de invasão da espécie, elevando o nível de 
variação gênica populacional (Roman & Darling 2007). 
Esse fato, adicionado a heterogeneidade ambiental do 
costão rochoso (Powell 1971) e as características biológi-
cas da espécie, como reprodução sexuada, estágio larval 
de longa duração e alto potencial de dispersão (Aranha 
2010), podem ter colaborado para que o I. bicolor che-
gasse ao “clímax” do processo de invasão em um tempo 
relativamente curto, alcançando assim, o equilíbrio de 
Hardy-Weinberg e equilíbrio de ligação entre os loci.

O clímax de qualquer processo de invasão ocorre 
quando a espécie exótica apresenta amplas distribui-
ções geográficas e, também, altas densidades nos locais 
invadidos, tornando-se dominante (Colautti & Macisaac 
2004). Esse estágio já foi registrado para o I. bicolor, em 
anos anteriores a 2005. Estudos realizados em praias do 
Rio de Janeiro, nos municípios de Arraial do Cabo (Fer-
nandes et al. 2004) e Angra dos Reis observaram altas 
densidades e dominância do I. bicolor, principalmente 
nas regiões médias e inferiores do costão rochoso. Ou 
seja, no ano de 2005, as populações desse bivalve já 
estavam em “clímax”.

No ano de 2006, foi registrada uma mortalidade em 
massa nas populações de I. bicolor no litoral do estado do 
Rio de Janeiro (López 2008). Esse evento de mortalidade 
em massa resultou na redução da densidade da espécie, o 
que pode ser facilmente observado nos dias atuais. Assim, 
este bivalve se apresenta, agora, com grande distribuição 
geográfica e densidades moderadas (López 2008). Isso 
indica, provavelmente, que o I. bicolor passou a fazer 
parte efetiva da biota local, interagindo com as demais 
espécies da comunidade em que está inserido. Portanto, é 
possível que, assim como o bivalve Perna perna (Souza 
et al. 2003, 2004, 2005, 2009, 2010a, 2010b, 2011, 2012, 
Silveira et al. 2006, Weber & Silva 2008, Souza & Silva 
2010, Fernandes et al. 2011), o I. bicolor já possa ser 
considerado uma espécie naturalizada.
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Podemos concluir que a heterogeneidade ambiental, a 
reprodução sexuada, o ciclo de vida, bem como o estado 
de “clímax” da espécie na costa brasileira, pode ser uma 
explicação para ausência de desequilíbrios de ligação 
entre loci e presença de poucos loci em desacordo com 
a hipótese de equilíbrio de Hardy-Weinberg, embora as 
marcas dos efeitos de deriva genética sobre a população 
ainda possam ser percebidos (detecção de bottlenecks 
recentes nos anos de 2005 e 2013 amostrados na popu-
lação de I. bicolor em Itaipu).
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