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RESUMO 

 

O gênero Scleria (Cyperaceae) possui cerca de 250 espécies. É o único gênero da tribo 

Sclerieae, e contém quatro subgêneros bem suportados. Porém, as seções ainda carecem de 

estudos que possam prover sinapomorfias estruturais anatômicas. O objetivo deste trabalho foi 

analisar as características anatômicas foliares do gênero, sob um contexto filogenético, a fim 

de compreender a evolução dos caracteres, elencando possíveis caracteres sinapomórficos para 

suas seções. Para isso foram reunidos, através de revisão bibliográfica, caracteres anatômicos 

da lâmina foliar de espécies de Scleria, bem como sequências de ITS, ndhF e rps16 obtidas no 

portal NCBI. Foram selecionadas 37 espécies e gerada uma matriz com 17 características 

anatômicas. Através de análises de máxima verossimilhança, obtivemos uma hipótese 

filogenética que resgatou 11 seções monofiléticas pertencentes a dois subgêneros. A partir de 

tal hipótese, os caracteres anatômicos tiveram sua reconstrução de estado ancestral analisada 

individualmente. Os resultados indicam que o ancestral comum mais recente de Scleria tem 

lâmina foliar em formato de W invertido, ausência de alas e ausência de cavidades de ar. A 

seção Hypoporum foi a seção que mais apresentou sinapomorfias, dentre elas destacam-se: 

células epidérmicas da face adaxial maior que as da face abaxial, ausência de hipoderme, feixe 

vascular da nervura central deslocado. O ancestral comum das seções Abortivae, Ophyroscleria, 

Scleria e Schizolepsis tem grande probabilidade de apresentar alas na lâmina foliar, ausência de 

hipoderme e esclerênquima abaxial associado ao feixe vascular da nervura central do tipo 

coluna ascendente crescentiforme. Percebe-se que a anatomia foliar é capaz de fornecer dados 

adicionais para melhor compreender as relações filogenéticas e a evolução em Scleria. 

 

 

Palavras-chave: ala; herbácea; sistemática vegetal; Poales. 
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1. INTRODUÇÃO 

Cyperaceae compreende 95 gêneros e 5.687 espécies (Larridon et al. 2021). Possui 

distribuição cosmopolita, apresentando uma maior diversidade de espécies nos trópicos úmidos 

e semiúmidos, também podendo ser dominantes nas regiões temperadas (Bruhl 1995, 

Goetghebeur 1998, Simpson & Inglis 2001). Apresenta cerca de 30 gêneros no Brasil, nenhum 

destes endêmicos, e 674 espécies, destas, 207 endêmicas (Schneider et al. 2021a). Está presente 

em todos os domínios fitogeográficos brasileiros, sendo a Mata Atlântica o que apresenta maior 

diversidade de espécies, com 359 representantes. Minas Gerais é o estado que apresenta maior 

diversidade de espécies, contando com 288 representantes (Schneider et al. 2021a). Suas 

espécies são geralmente herbáceas e perenes, ocupando ambientes abertos, bem como 

ambientes florestais ou de transição campo-mata, sendo encontradas principalmente associadas 

às formações vegetais mal drenadas, como brejos, pântanos, charcos, margens de rios e corpos 

de água (Goetghebeur 1998). 

O gênero Scleria P. J. Bergius compõe a tribo monotípica Sclerieae, é um dos maiores 

gêneros de Cyperaceae, com aproximadamente 250 espécies (Bauters et al. 2016). Possui 

distribuição principalmente pantropical, podendo se estender localmente para regiões 

temperadas quentes (Bauters et al. 2016). No Brasil, é o terceiro gênero de maior diversidade 

da família, com 73 espécies (Schneider et al. 2021b). Seus representantes ocorrem em todos os 

domínios fitogeográficos brasileiros, sendo a Mata Atlântica o que apresenta maior diversidade 

de espécies, contando com 39 representantes, seguido pelo Cerrado, que apresenta diversidade 

de 38 espécies (Affonso et al. 2015, Flora do Brasil 2020) ocorrendo em bancos de areia, em 

campos costeiros, planaltos, em diferentes ambientes na Mata Atlântica, principalmente nas 

bordas da floresta, na vegetação de transição entre floresta e pradaria, pradarias úmidas e áreas 

alagadas ou inundáveis (Affonso et al. 2015). Sua importância econômica se dá por meio das 

diversas funções apresentadas por diferentes espécies, como fim medicinal no tratamento de 

infecções, inflamações, distúrbios no sistema urogenital e circulatório, dor; também utilizadas 

na alimentação humana e animal; na fabricação de materiais derivados das fibras como tapetes, 

papel fino; e em usos sociais como religiosos e afrodisíacos (Simpson & Inglis 2001). 

Bauters et al. (2016) através de estudo molecular de 101 espécies de Scleria, baseada em 

sequências gênicas das regiões ITS, ndhF e rps16, mostraram que Scleria é um gênero 

monofilético, com quatro subgêneros também monofiléticos, tendo resgatado em S. subg. 

Scleria (e.g., Camelbeke 2001, Ahumada & Vegetti 2009 apud Bauters et al 2016) 12 seções, 
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em S. subg. Hypoporum (Nees) C.B.Clarke, 1 sect., em S. subg. Browniae (C.B.Clarke) 1 sect. 

e em S. subg. Trachylomia (Nees) Bauters 1 sect., sendo esta a hipótese filogenética mais 

compreensiva até a presente data. O mesmo estudo realizou a reconstrução de caracteres 

ancestrais macroscópicos das espécies selecionadas, e concluiu que espiguetas andróginas, 

hipogínio zoniforme, inflorescência paniculada com estaminada e subandrógina espiguetas e 

folhas lineares normais são características ancestrais em Scleria. 

A anatomia dos órgãos vegetativos de espécies de Cyperaceae, incluindo espécies de 

Scleria foram sumarizados na obra de Metcalfe (1971). Estudos como Sharma & Mehra (1972), 

Starr & Ford (2001), Hefler & Longhi-Wagner (2010), Silva et al. (2014), López & Gonzalez 

(2017), Verloove & Tucker (2017), têm utilizado os resultados de análises anatômicas de 

diferentes gêneros de Cyperaceae na identificação e delimitação de gêneros e espécies. Porém, 

existem poucos trabalhos dessa natureza baseados na estrutura da lâmina foliar de espécies de 

Scleria, tendo o trabalho de Hoss (2013) como exemplo de trabalho sobre a anatomia foliar de 

espécies de Scleria com subsídios para estudos taxonômicos. Outros trabalhos apresentam a 

anatomia foliar de espécies de Scleria, como Holm (1899), o qual além da anatomia foliar, 

também apresenta a descrição anatômica de outros órgãos, como a raiz, porém não utiliza os 

caracteres a fim de distinção de espécies; Govindarajalu (1975) apresenta a anatomia 

sistemática de espécies de Scleria do sul da Índia; e Franklin (1983) que através de uma revisão 

do gênero Scleria no sul da África, traz a descrição anatômica da lâmina foliar de espécies de 

Scleria. 

Metcalfe (1969) aponta alguns caracteres anatômicos foliares de valor diagnóstico em 

Cyperaceae como estrutura dos tricomas, organização dos estômatos e, suas células 

subsidiárias, sendo os estômatos da família quase sempre paracíticos, raramente tetracíticos, e 

presença de corpos silicosos, tamanho relativo das células epidérmicas em diferentes porções 

da folha, a presença ou ausência de células buliformes, diferenças no padrão de distribuição de 

esclerênquima no mesofilo e a sua relação com os feixes vasculares. Para espécies de Scleria, 

o autor ressalta ainda a ocorrência de corpos silicosos grosseiramente verrucosos a equinulados, 

presentes nas células epidérmicas, bem como partículas de sílica nas sinuosidades das paredes 

anticlinais das células epidérmicas. No mesofilo, o clorênquima se apresenta não radiado, a 

bainha do feixe é usualmente dupla, sendo a parte interna fibrosa e a externa parenquimática. 
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De acordo com Naczi (2009) estudos dessa natureza ainda são escassos em Cyperaceae, 

devido, principalmente, à dificuldade de identificar o número adequado de caracteres de valor 

filogenético, assim, a maioria dos estudos evolutivos prévios foram baseados apenas em 

caracteres macromorfológicos, tendo como consequência árvores com menos suporte. Porém a 

inclusão de caracteres micromorfológicos e anatômicos melhorou substancialmente a resolução 

das análises e aumentando o suporte para alguns clados de Carex L. (Naczi 2009). 

2. OBJETIVOS 

2.1. OBJETIVO GERAL 

O objetivo deste trabalho é compreender a evolução de alguns caracteres anatômicos 

foliares no gênero Scleria, procurando identificar caracteres sinapomórficos para suas seções, 

bem como contribuir com futuros trabalhos de filogenia da família. 

2.2 OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Selecionar, através de revisão bibliográfica, espécies que apresentem descrição 

anatômica da lâmina foliar e sequências gênicas do portal NCBI; 

 Construir uma matriz de caracteres anatômicos da lâmina foliar das espécies 

selecionadas a partir de dados obtidos na revisão bibliográfica; 

 Gerar uma hipótese filogenética de Scleria baseada em dados moleculares; 

 Realizar a reconstrução do estado ancestral de caracteres de anatomia foliar das espécies 

estudadas de Scleria através de programas específicos. 

 Elencar os possíveis caracteres sinapomórficos anatômicos foliares para as seções de 

Scleria. 

3.MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

A revisão bibliográfica foi realizada através das bases de buscas: Portal de Periódicos 

Capes, Google Acadêmico, e Web of Science, utilizando os termos “Anatomy” + “Scleria” + 

“Leaf”. A partir dos documentos levantados, realizamos a identificação dos trabalhos que 
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apresentam a descrição anatômica da lâmina foliar de diferentes espécies de Scleria. Tais 

descrições foram obtidas nos trabalhos de Holm (1898), Metcalfe (1971), Govindarajalu 

(1975), Franklin (1983) e Hoss (2013). 

Após selecionar as espécies que apresentavam descrições anatômicas da lâmina foliar, 

verificamos e selecionamos apenas as espécies que apresentavam também as sequências das 

regiões ITS, ndhF e rps16 no portal NCBI (Anexo A). Obtivemos, então, 37 espécies de Scleria, 

mais duas espécies do grupo externo de outros gêneros, Becquerelia cymosa (Brongn.) e 

Calyptrocarya glomerulata (Brongn.). As descrições foram utilizadas para montar a matriz de 

caracteres anatômicos/espécies, que apresentou 17 caracteres anatômicos foliares e seus estados 

de caráter (Tabela 1). 

3.2 OBTENÇÃO DAS SEQUÊNCIAS, ANÁLISES FILOGENÉTICAS E 

RECONSTRUÇÃO ANCESTRAL DOS CARACTERES 

As sequências das regiões ITS, ndhF e rps16 dos táxons de Scleria e do grupo externo 

foram adquiridas no portal NCBI através dos acessos fornecidos por Bauters et. al. (2016). 

Também foram utilizadas sequências de espécies que não constavam nas análises de tais 

autores, através da pesquisa pelo nome da espécie no portal NCBI. As sequências foram 

alinhadas individualmente pelo programa Muscle (Edgar 2004) e conferidos manualmente 

através do programa MEGA 11 (Tamura et al., 2021) e trimadas com base na menor sequência 

disponível em cada alinhamento. Após alinhadas, as sequências foram concatenadas em uma 

única matriz. O alinhamento final, com as sequências concatenadas, tem 3.049 pb. 

A matriz concatenada foi então submetida à análise no PartitionFinder 2 (Lanfear et 

al., 2017) para determinar o número de partições apropriadas para a análise, bem como o melhor 

modelo evolutivo através do critério de AIC (Akaike Information Criterion) (Akaike 1998). O 

número de partições adequado para as análises revelado foi 3 e o melhor modelo GTR+G ´para 

ITS e ndhF e GTR+G para RPS.  

Para a construção da hipótese filogenética foi utilizada a análise de Máxima 

Verossimilhança (ML), utilizando o programa raxMLGUI (Klein et al. 2019). O enraizamento 

foi realizado no grupo externo:  Becquerelia cymosa (Brongn.) e Calyptrocarya glomerulata 

(Brongn.). De posse da hipótese gerada, comparamos topologia com a hipótese publicada por 

Bauters et al. (2016), que apresentou mesmas relações entre as diferentes seções de Scleria, 
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sendo a hipótese gerada considerada apta para a realização da reconstrução ancestral dos 

caracteres (Figura 1). 

Através da matriz de caracteres anatômicos construída, com base nas descrições 

anatômicas das folhas das espécies de Scleria, foram feitas as reconstruções do estado ancestral 

dos caracteres utilizando a análise de Máxima Verossimilhança (ML), com o modelo Markov 

k-state 1 parameter (Mk1 model) através do programa Mesquite (Maddison & Maddison 2018). 

4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

Na hipótese filogenética gerada foram resgatadas 11 seções monofiléticas em Scleria 

pertencentes à dois subgêneros, sendo: subg. Hypoporum sect. Hypoporum (100) e do subg. 

Scleria sect. Corimbosae (100), sect. Acriulus (92), sect. Margaleia (100), sect. Hymenolytrum 

(62), sect. Foveolidia (100), sect. Abortivae (87), sect. Ophryoscleria (100), sect. Scleria (95), 

sect. Schizolepsis (100) e sect. Elatae (99). Os subgêneros aqui resgatados corroboram com os 

obtidos por Bauters et al. (2016) os quais são monofiléticos e com alto valor de sustentação. 

Bauters et al. (2016) apresentam a hipótese filogenética mais compreensiva de Scleria 

até a sua data de publicação. Nesta, pode-se observar uma hipótese filogenética bem resolvida 

para a sect. Hypoporum, mas foram observadas algumas incongruências dentre os clados desta 

seção, sendo evidente que os marcadores moleculares utilizados neste estudo não continham 

variação suficiente dentro do subgênero. Bauters et al. (2018) apontam que Scleria sect. 

Hypoporum contém de três a cinco clados dependendo do tipo de sequência utilizada, porém 

citam que as relações filogenéticas neste grupo são mal resolvidas, além de que em todas as 

suas análises, a filogenia do grupo apresentou grande politomia. Nas nossas análises, a sect. 

Hypoporum apresentou alto valor de sustentação e não apresentou politomia, porém, algumas 

relações entre as espécies do grupo não apresentaram um valor de sustentação elevado.  

Bauters et al. (2016) também apresentam que as relações filogenéticas dentro de 

Scleria subg. Scleria foram recuperadas com altos valores de suporte, porém, as relações entre 

Scleria sect. Abortivae, sect. Ophryoscleria, sect. Schizolepsis e sect. Scleria não foram 

resolvidas nas hipóteses filogenéticas baseadas em várias das análises de marcador único. No 

entanto, os resultados das análises por máxima verossimilhança e inferência bayesiana eram 

congruentes, e o suporte das relações entre essas quatro seções era alto. Apenas Scleria sect. 

Ophryoscleria nem sempre foi resolvido como um clado monofilético; entretanto, baseado nos 
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resultados das análises ITS e das análises concatenadas, a monofilia da seção foi confirmada. 

As relações filogenéticas entre as seções do subg. Scleria aqui analisadas apresentaram-se 

monofiléticas, as relações entre Scleria sect. Abortivae, sect. Ophryoscleria, sect. Schizolepsis 

e sect. Scleria apresentaram alto valor de sustentação, assim como as outras seções deste 

subgênero, apenas algumas relações entre as espécies da sect. Elatae apresentaram baixo valor 

de sustentação. 

A partir da hipótese filogenética e da matriz de caracteres anatômicos, realizamos a 

análise de reconstrução do estado ancestral dos 17 caracteres. Desta análise foram geradas 17 

árvores. As reconstruções estão apresentadas nas Figuras 2 a 18. 
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Espécies/caracteres Referência 

anatômica 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

Scleria distans Poir Hoss (2013) 0 1 1 0 0 0 3 1 0 1 0 5 0 0 2 1 0 

S. gaertneri Raddi Hoss (2013) 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 3 0 0 0 0 0 

S. latifolia Sw Hoss (2013) 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 1 3 1 1 0 0 0 

S. leptostachya Kunth Hoss (2013) 0 1 1 0 0 1 1 1 2 1 1 3 0 0 0 0 0 

S. panicoides Kunth Hoss (2013) 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 1 1 0 1 0 

S. plusiophylla Steud Hoss (2013) 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 3 1 1 0 0 0 

S. secans (L.) Hoss (2013) 0 1 0 0 0 1 0 0 1 2 3 3 1 0 0 0 0 

S. woodii Clarke Franklin (1983) 1 1 0 0 0 1 0 1 3 3 4 3 1 0 2 1 0 

S. welwitschii Clarke Franklin (1983) e 

Metcalfe (1971) 

1 0 0 0 0 0 0 1 0 4 2 4 0 0 2 1 0 

S. rehmannii Clarke Franklin (1983) 1 1 1 0 0 1 1 1 0 3 6 1 0 1 2 1 0 

S. longispiculata Nelmes Franklin (1983) 0 1 1 0 0 1 0 0 0 4 4 2 0 2 2 1 0 

S. bulbifera Richard Franklin (1983) 0 1 1 0 0 1 0 1 4 4 4 1 0 0 2 1 0 

S. veseyfitzgeraldii 

Robinson 

Franklin (1983) 0 1 1 0 0 1 1 0 0 2 4 3 0 2 2 1 0 

S. dregeana Kunth Franklin (1983) 0 1 1 0 0 0 0 0 0 - 4 1 0 0 2 1 0 

S. sobolifer Franklin Franklin (1983) 0 1 1 0 0 1 0 0 4 4 4 3 1 0 2 1 0 

S. pergracilis var. 

brachystachys Kunth 

Franklin (1983) 1 1 1 0 0 0 0 0 0 - 4 3 1 1 2 1 0 

S. aterrima Ridley Franklin (1983) 1 1 1 0 2 1 0 0 3 2 9 6 1 0 2 1 0 

S. lacustris Wright Franklin (1983) 0 0 1 0 2 0 2 0 0 2 4 3 0 0 2 1 1 

S. transvaalensis Franklin Franklin (1983) 0 1 1 0 1 1 1 0 0 2 5 3 0 1 0 1 0 
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Espécies/caracteres Referência 

anatômica 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

S. foliosa Richard Franklin (1983) e 

Metcalfe (1971) 

1 1 1 0 0 0 2 0 4 2 4 3 0 0 2 1 1 

S. unguiculata Robinson Franklin (1983) e 

Metcalfe (1971) 

0 1 1 0 0 1 1 1 3 5 6 3 0 1 0 1 0 

S. lagoensis Boeckeler Franklin (1983) 0 1 1 0 0 1 0 0 1 2 5 3 0 0 0 1 0 

S. poaeformis Retzius Franklin (1983) 1 0 0 0 1 1 2 0 7 2 8 3 0 1 2 1 0 

S. greiigifolia Ridley Franklin (1983) 1 0 0 0 1 1 2 0 4 4 4 5 0 0 2 1 0 

S. angusta Nees  Franklin (1983) 0 1 1 1 1 1 1 1 1 2 4 3 1 2 0 1 0 

S. angustifolia Robinson Metcalfe (1971) 3 1 1 0 1 2 - 1 5 6 6 - 0 0 0 0 0 

S. bambariensis Cherm. Metcalfe (1971) 4 1 1 0 0 2 - 0 6 - 4 2 0 2 - 0 0 

S. bequaertii Wild. Metcalfe (1971) 2 1 1 0 0 2 0 1 0 - 4 4 0 0 2 0 0 

S. ciliaris Nees Metcalfe (1971) 0 1 1 0 1 1 0 0 2 2 5 3 1 0 - 1 1 

S. purpurascens Steud Metcalfe (1971) 0 1 1 0 0 1 0 0 1 2 9 3 0 2 0 1 0 

S. racemosa Poir. Metcalfe (1971) 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 1 3 1 2 0 1 0 

S. sumatrensis Retz. Metcalfe (1971) 0 1 1 0 1 0 1 0 1 2 7 3 0 1 0 1 0 

S. verrucosa Willd. Metcalfe (1971) 0 1 1 1 1 1 0 0 8 2 6 3 0 1 0 1 1 

S. corymbosa Roxb. Govindarajalu (1975) 0 0 0 0 0 1 0 0 4 6 4 - 0 1 0 1 0 

S. levis Retz.  Govindarajalu (1975) 0 0 0 0 0 1 0 0 4 4 4 4 0 1 0 1 0 

S. terrestris (L.) Govindarajalu (1975) 0 1 0 0 0 1 0 0 3 6 5 3 0 1 0 0 1 

S. tessellata Willd. Govindarajalu (1975) 0 0 0 0 0 1 0 0 3 6 5 3 0 1 2 0 0 

B. cymosa Brongn. Metcalfe (1971) 0 1 0 0 0 1 1 0 3 2 2 3 0 1 0 0 1 

C. glomerulata Brongn. Metcalfe (1971) 1 1 1 0 0 1 1 0 3 2 1 7 0 0 0 1 1 
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Tabela 1: Matriz de caracteres com a distribuição dos estados de caráter analisados na lâmina foliar de espécies de Scleria. 1 Formato da lâmina foliar: (0) em W invertido; (1) 

em V; (2) flangeado em forma de V; (3) obtusamente triangular; (4) em V-espessado. 2 Células epidérmicas: (0) tamanho igual em ambas as faces; (1) tamanho maior na face 

adaxial. 3 Células buliformes: (0) só na face adaxial na nervura mediana; (1) na face adaxial na nervura mediana e ao longo da lâmina de forma não contínua. 4. Alas: (0) 

ausente; (1) presente. 5. Células translúcidas (hipoderme): (0) ausente; (1) somente na nervura mediana face adaxial; (2) na nervura mediana e ao longo da lâmina. 6. Mesofilo: 

(0) homogêneo; (1) heterogêneo (dorsiventral); (2) isobilateral. 7. Células do mesofilo homogêneo ou parênquima esponjoso: (0) levemente lobado; (1) fortemente lobado; (2) 

células estreladas; (3) radiado. 8. Feixe vascular da nervura central deslocado: (0) ausente; (1) presente. 9. Esclerênquima abaxial associado ao feixe vascular da nervura central: 

(0) coluna descendente-crescentiforme; (1) coluna ascendente-crescentiforme; (2) coluna horizontal-crescentiforme; (3) coluna crescentiforme; (4) coluna pulviniforme; (5) 

coluna securiforme; (6) coluna subretangular; (7) cordão ascendente-crescentiforme; (8) cordão crescentiforme. 10. Esclerênquima adaxial associado ao feixe vascular da nervura 

central: (0) ausente; (1) coluna bulbiforme; (2) capa; (3) coluna retangular; (4) coluna pulviniforme; (5) coluna securiforme; (6) cordão. 11. Esclerênquima abaxial associado 

aos feixes das costelas ou de maior calibre: (0) coluna descendente-crescentiforme; (1) coluna securiforme; (2) cordão; (3) coluna turbiniforme; (4) coluna pulviniforme; (5) 

coluna crescentiforme; (6) coluna retangular; (7) coluna securiforme; (8) capa crescentiforme; (9) colunas de várias formas. 12. Esclerênquima adaxial associado aos feixes das 

costelas ou de maior calibre: (0) ausente; (1) coluna securiforme; (2) coluna subtriangular; (3) cordão; (4) coluna pulviniforme; (5) coluna triangular; (6) colunas de várias 

formas; (7) coluna baculiforme. 13. Esclerênquima no bordo foliar: (0) ausente; (1) presente. 14. Bordo foliar, formato: (0) arredondado; (1) agudo; (2) arredondado para agudo. 

15. Presença de estômatos: (0) apenas na face abaxial, (1) apenas na face adaxial; (2) em ambas as faces. 16. Idioblastos secretores no mesofilo: (0) ausente; (1) presente. 17. 

Cavidades de ar: (0) ausente; (1) presente.
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Nossos resultados mostram que o ancestral comum mais recente de Scleria 

provavelmente apresentava os seguintes caracteres anatômicos: formato de W invertido da 

lâmina foliar, ausência de alas e ausência de cavidades de ar (Fig. 2-4; 19A-C). A forma de W 

invertido da lâmina foliar em espécies de Scleria é citado por diversos autores como Holm 

(1898), Plowman (1906), Koyama (1967) e Hoss (2013). As espécies podem apresentar 3 a 5 

costelas. Nas espécies com 5 costelas, o último par, o mais externo, representa a região de união 

da ala da bainha à lâmina foliar (Chermezon 1926 apud Koyama 1967), conforme demostrado 

ontogeneticamente em Scleria plusiophylla por Hoss et al. (2015). Os resultados do presente 

estudo mostram que a ocorrência de alas na lâmina foliar foi resgatada como sendo uma 

provável sinapomorfia para o clado que inclui sect. Abortivae, sect. Ophryoscleria, sect. Scleria 

e sect. Schizolepsis (Fig. 3). 

Com relação às cavidades de ar, Metcalfe (1969, 1971), cita a presença ou ausência, 

bem como o grau de desenvolvimento dessas cavidades como característica útil na distinção de 

espécie de Scleria. Entretanto, sabe-se que a ocorrência de lacunas de ar ou aerênquima em 

órgãos vegetais tem forte relação como o ambiente onde a planta ocorre, sendo ambientes 

sombreados e alagadiços locais propícios para o desenvolvimento deste tecido (Evans 2003). 

Apesar do ancestral comum mais recente de Scleria provavelmente não apresentar cavidades 

de ar, observa-se que este caráter surgiu nos terminais de alguns clados, em diferentes seções 

(Fig. 4), o que faz com que o caractere não apresente muito valor taxonômico a nível de seção, 

e ainda como discutido acima, pode estar fortemente relacionada ao ambiente em que a planta 

está ocorrendo. Como espécies de Scleria tem ampla distribuição, ocorrendo em diversos 

ambientes, torna-se necessário tratar com atenção este caráter. 

Em relação à epiderme (Fig. 5), o ancestral comum mais recente da seção Hypoporum, 

da seção Foveolidia, e das seções Abortivae, Ophryoscleria, Scleria, Schizolepsis e Elatae 

provavelmente apresentavam células epidérmicas de tamanho maior na face adaxial em 

comparação à face abaxial. Este estado de caráter foi considerado o mais comum entre as 

espécies aqui abordadas, indo ao encontro do que Hoss (2013) publicou sobre a anatomia foliar 

das espécies de Scleria estudadas, demonstrando-o como um caractere útil para a delimitação 

do gênero, e também Metcalfe (1971), o qual descreveu este estado em espécies de Scleria, 

podendo então o considerar um estado de caráter de ampla ocorrência no gênero. 
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Também em relação à epiderme (Fig. 6), a ocorrência de células buliformes na face 

adaxial da nervura mediana e ao longo do resto da lâmina foliar, de forma não contínua, 

apresenta grande probabilidade de ser característica ancestral comum para a seção Hypoporum 

e para a seção Ophryoscleria. Já a ocorrência de células buliformes apenas na face adaxial da 

nervura mediana apresenta grande probabilidade de ser uma característica ancestral comum 

para a seção Elatae e para as seções Scleria e Schizolepsis. Células buliformes são comuns em 

espécies de monocotiledôneas, podem ocorrer na face superior da lâmina foliar por completo 

ou apenas nas reentrâncias entre as nervuras longitudinais (Evert & Esau 2013). Tais células 

armazenam água e são incolores, podendo ser chamadas de células de expansão, por presumir-

se que promovem o desdobramento das folhas quando estas células expandem, ou então, podem 

também ser chamadas de células motoras, que, por mudanças de turgor, presume-se que 

apresentam um papel nos movimentos de abertura e fechamento higroscópico de folhas 

maduras (Evert & Esau 2013). A localização das células buliformes na lâmina foliar é 

considerado caractere importante na delimitação de gênero e espécie (Holm 1898, Metcalfe 

1971). 

É provável que os ancestrais comuns mais recentes da seção Hypoporum, da seção 

Foveolidia e do clado formado pelas seções Elatae, Abortivae, Ophryoscleria, Scleria e 

Schizolepsis não apresentassem hipoderme, também denominadas de células translúcidas (Fig 

7). Destas seções citadas, as seções Elatae e Hypoporum apresentaram probabilidade 

significativa de seu ancestral comum não apresentar hipoderme. Já a seção Schizolepsis 

apresenta grande probabilidade de que seu ancestral comum possuísse hipoderme apenas na 

face adaxial da nervura mediana. Segundo Metcalfe (1971), a presença ou ausência de células 

translúcidas pode ser um caractere útil ao nível de espécies. Em nossas análises, apenas duas 

espécies de seções diferentes apresentaram hipoderme na nervura mediana e ao longo da lâmina 

na face adaxial, sendo o estado de caráter mais comum a ausência de hipoderme. Segundo Leite 

et al. (2009) apud Koyama (1965), a hipoderme em Cyperaceae pode estar relacionada ao 

acúmulo de água, auxiliando, portanto, na manutenção das espécies em períodos de seca. 

Em relação ao tipo de mesofilo (Fig. 8), os caracteres se mostraram muito variáveis 

nas espécies estudadas (Tabela 1). Assim, a reconstrução do estado ancestral deste caráter não 

se mostrou útil para estabelecer sinapomorfias nas seções avaliadas. As células do mesofilo 

homogêneo ou do parênquima esponjoso levemente lobadas aparentam ser uma característica 
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dos ancestrais comuns mais recentes da seção Hypoporum, e do clado formado pelas seções 

Foveolidia, Abortivae, Ophryoscleria, Scleria, Schizolepsis e Elatae.  

Já o ancestral comum mais recente de Scleria e Schizolepsis provavelmente 

apresentava células do mesofilo homogêneo ou parênquima esponjoso fortemente lobadas (Fig. 

9). Metcalfe (1971) aponta que frequentemente o clorênquima das Cyperaceae apresentam 

células levemente ou fortemente lobadas, e que por esse tipo de arranjo formam-se as cavidades 

de ar, cujos espaços intercelulares são maiores quando o mesofilo apresenta células fortemente 

lobadas, e menores quando estas células são levemente lobadas. Porém, nas espécies aqui 

abordadas, todas as espécies que apresentaram cavidades de ar apresentavam células do 

mesofilo levemente lobadas ou com células estreladas, e nenhuma espécie com células do 

mesofilo fortemente lobadas apresentou cavidades de ar, o que nos leva à fragilidade do referido 

caractere. Em relação ao feixe vascular da nervura central (Fig. 10), é possível perceber que o 

ancestral comum mais recente da seção de Hypoporum provavelmente apresentava o feixe 

vascular da nervura central deslocado, enquanto que o clado formado pelas demais seções, 

excluindo a sect. Corymbosae, possui ancestral comum mais recente com o feixe vascular da 

nervura central não deslocado. Hoss (2013) relata que este caractere contribuiu para a separação 

de grande parte dos táxons analisados em nível de espécie, apresentando então relevância 

taxonômica, em que a ocorrência de feixes deslocados na nervura central reforçou a separação 

de S. distans e S. leptostachya das demais espécies analisadas.  

 Segundo Metcalfe (1971), nas Cyperaceae, a maior parte do esclerênquima presente 

nas folhas está associado aos feixes vasculares, com função de sustentação da lâmina foliar 

(Nunes et al. 2012). A presença do esclerênquima abaxial da nervura mediana (Fig. 11). tipo 

coluna descendente-crescentiforme mostra grande probabilidade de ser uma característica 

ancestral comum para a seção Hypoporum. Assim como o esclerênquima coluna ascendente-

crescentiforme possivelmente é o tipo ancestral comum do clado formado pelas seções 

Abortivae, Ophryoscleria, Scleria e Schizolepsis (Fig. 11). Em relação ao esclerênquima 

abaxial associado aos feixes das costelas ou de maior calibre (Fig. 13), o ancestral comum mais 

recente da seção Hypoporum provavelmente apresentava do tipo coluna pulviniforme. Já o 

ancestral comum mais recente do clado formado pelas seções Ophryoscleria, Scleria e 

Schizolepsis provavelmente apresentava esclerênquima abaxial associado aos feixes das 

costelas ou de maior calibre do tipo coluna securiforme. 
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Metcalfe (1971) cita que a porção abaxial da nervura mediana da folha foi vista 

acompanhada por esclerênquima do tipo coluna crescentiforme em Acriulus, porém, há uma 

variação considerável no formato preciso da coluna no gênero como um todo. As espécies da 

seção Acriulus incluídas neste trabalho têm seus esclerênquimas associados à porção abaxial da 

nervura mediana classificadas como coluna pulviniforme (S. griegifolia) e coluna descendente-

crescentiforme (S. transvaalensis). Essa dificuldade de classificar de forma precisa o formato 

do esclerênquima associado à nervura central ou nervuras das costelas pode fazer com que o 

caractere não apresente uma reconstrução tão precisa, tornando seu valor taxonômico baixo.  

A presença de idioblastos secretores no mesofilo (Fig. 18) tem probabilidade de ser 

uma característica ancestral comum para a seção Hypoporum. Sendo a ausência destes o estado 

ancestral no clado formado pelas seções Scleria e Schizolepsis. Metcalfe (1971) descreveu 

como células secretoras as células translúcidas encontradas no mesofilo da lâmina foliar das 

espécies estudadas, as quais usualmente apresentam reação positiva para taninos em seu 

interior; porém, o autor cita que a natureza química da secreção necessita de uma investigação 

mais detalhada, e que estas células translúcidas apresentam frequência variada, o que faz com 

que não seja um caráter muito confiável para fins diagnósticos. 

Nossos resultados nos levam a concluir que provavelmente o ancestral comum de 

Scleria apresenta formato da lâmina foliar em W invertido em secções transversais, ausência 

de alas e ausência de cavidades de ar no mesofilo. Que a seção Hypoporum apresenta diversas 

sinapomorfias com mais de 90% de suporte nas análises, sendo elas: células epidérmicas da 

face adaxial maiores do as células da face abaxial; presença de células buliformes na nervura 

mediana e ao longo da lâmina foliar de forma não contínua; ausência de hipoderme, feixe 

vascular da nervura central deslocado; esclerênquima abaxial associado a feixe vascular da 

nervura central do tipo coluna descendente crescentiforme e esclerênquima abaxial do tipo 

coluna pulviniforme associado ao feixe vascular das costelas e presença de idioblastos no 

mesofilo. Já o ancestral comum mais recente das seções Abortivae, Ophyroscleria, Scleria e 

Schizolepsis tem grande probabilidade de apresentar alas na lâmina folia, ausência de 

hipoderme e esclerênquima abaxial associado ao feixe vascular da nervura central do tipo 

coluna ascendente crescentiforme. 

Alguns caracteres, como o tipo de mesofilo (Fig. 8), o tipo de células presentes no 

mesofilo (Fig. 9), o tipo de esclerênquima adaxial associado ao feixe vascular da nervura central 
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(Fig. 12), o tipo de esclerênquima adaxial associado ao feixe vascular das costelas (Fig. 14), o 

tipo de forma do bordo (Fig. 16) e se tem esclerênquima ou não (Fig. 15), bem como ocorrência 

de estômatos (Fig. 17), não apresentaram resultados informativos, visto que principalmente 

com relação ao tipo de esclerênquima não há padronização na análise destes formatos para que 

a descrição possa ser feita de forma mais precisa. Metcalfe (1971) propôs uma terminologia 

para os diferentes arranjos do tecido esclerenquimático associado aos feixes vasculares, a qual 

utilizamos em imagens de algumas espécies (dos artigos pesquisados) que não apresentavam 

esse estado de caráter descrito nos trabalhos analisados. Porém, é percebido que mesmo com o 

auxílio de um desenho esquemático, a delimitação do formato do esclerênquima é subjetiva, 

visto a complexidade dos tecidos vegetais. Os caracteres relacionados ao formato do bordo 

foliar e à presença ou ausência de esclerênquima no bordo foliar também não se mostraram 

informativos, poucas seções apresentaram maior probabilidade de identificar um estado de 

caráter no seu ancestral comum. A ausência de informação encontrada relacionada aos 

caracteres de algumas espécies fez com que as árvores não apresentassem informações 

completas, assim como ocorreu nas reconstruções relacionadas aos caracteres: células do 

mesofilo homogêneo ou parênquima esponjoso (Fig. 9), esclerênquima adaxial associado ao 

feixe vascular da nervura central (Fig. 12), esclerênquima adaxial associado aos feixes das 

costelas ou de maior calibre (Fig. 14) e estômatos (Fig. 17). 

Através deste estudo pode-se perceber que a anatomia foliar é capaz de fornecer dados 

adicionais para melhor compreender as relações filogenéticas e a evolução em Scleria. É de se 

salientar a necessidade de estudos com maior número de espécies e com descrições anatômicas 

atualizadas, mais completas e ilustradas em Cyperaceae, sobretudo em Scleria, representando 

assim a diversidade do grupo em futuras análises dessa natureza.
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Figura 1: Hipótese filogenética gerada através da análise de máxima verossimilhança com os acessos das regiões ITS, ndhF e rps16 no portal NCBI das espécies de Scleria e 

grupo externo selecionados. Os números dos ramos indicam os valores de bootstrap.  
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Figura 2: Distribuição e evolução do formato da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade 

dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 3: Distribuição e evolução das alas na lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade 

dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 4: Distribuição e evolução das cavidades de ar da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a 

probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 5: Distribuição e evolução do tamanho comparativo das células epidérmicas em secção transversal em 

ambas as faces da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter de 

acordo com as cores da legenda. 
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Figura 6: Distribuição e evolução das células buliformes da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a 

probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 7: Distribuição e evolução da hipoderme da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a 

probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 8: Distribuição e evolução do mesofilo da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade 

dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 9: Distribuição e evolução das células do mesofilo homogêneo ou parênquima esponjoso da lâmina foliar 

em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 10: Distribuição e evolução do feixe vascular da nervura central deslocado em secção transversal da lâmina 

foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 11: Distribuição e evolução do esclerênquima abaxial associado ao feixe vascular da nervura central em 

secção transversal da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter de 

acordo com as cores da legenda. 
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Figura 12: Distribuição e evolução do esclerênquima adaxial associado ao feixe vascular da nervura central em 

secção transversal da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a proporção probabilidade dos estados de 

caráter de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 13: Distribuição e evolução do esclerênquima abaxial associado aos feixes das costelas ou de maior calibre 

em secção transversal da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter 

de acordo com as cores da legenda.  
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Figura 14: Distribuição e evolução do esclerênquima adaxial associado aos feixes das costelas ou de maior calibre 

em secção transversal da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a probabilidade dos estados de caráter 

de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 15: Distribuição e evolução do esclerênquima no bordo foliar da lâmina foliar em Scleria. Os círculos 

representam a probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 16: Distribuição e evolução do formato do bordo foliar da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam 

a probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 17: Distribuição e evolução dos estômatos da lâmina foliar em Scleria. Os círculos apresentam a 

probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 18: Distribuição e evolução dos idioblastos secretores no mesofilo da lâmina foliar em Scleria. Os círculos 

apresentam a probabilidade dos estados de caráter de acordo com as cores da legenda. 
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Figura 19. Secções transversais da lâmina foliar de espécies de Scleria, representando prováveis caracteres do 

ancestral mais recente do gênero. Em A observa-se S. sellowiana com formato de W invertido da lâmina foliar e 

ausência de alas. B-C S. variegata, em B evidencia-se a nervura central e C evidencia-se a costela lateral, 

observam-se a ausência de cavidades de ar no mesofilo. Legenda: Bul = células buliformes; Fx = feixe vascular; 

M = mesofilo. 
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ANEXO A – Tabela dos acessos das espécies no portal NCBI 

 

Espécie GenBank number 

ITS 

Genbank number 

ndhF 

Genbank number 

RPS16 

Anatomia 

(autores) 

Bauters (Presença ou 

Ausência) 

Scleria angusta LN886828 LN886939 LN887056 Franklin (1983) P 

Scleria angustifolia LN886807 LN886918 LN887036 Metcalfe (1971) P 

Scleria aterrima LN886880.1 
  

Franklin (1983) A 

Scleria bambariensis LN886882 LN886998 LN887112 Metcalfe (1971) P 

Scleria bequaertii LN886885 LN887001 LN887114 Metcalfe (1971) P 

Scleria bulbifera LN886904 LN887022 LN887134 Franklin (1983) P 

Scleria ciliaris LN886824 LN886935 LN887053 Metcalfe (1971) P 

Scleria corymbosa LN886836.1 LN886947.1 LN887064.1 Adansonia 

(1974) 

P 

Scleria distans LN886877 LN886989 LN887104 Hoss (2013) P 

Scleria dregeana MG708601.1* MG708732.1 MG708839.1 Franklin (1983) A 

Scleria foliosa LN886855 LN886967 LN887082 Franklin (1983) P 

Scleria gaertneri LN886858 LN886970 LN887085 Hoss (2013) A 

Scleria greigiifolia LN886829 LN886940 LN887057 Franklin (1983) P 

Scleria lacustris LN886806 LN886917 LN887035 Franklin (1983) P 

Scleria lagoensis LN886890 LN887006 LN887119 Franklin (1983) P 

Scleria latifolia LN886861 LN886973 LN887088 Hoss (2013) P 

Scleria leptostachya MG708799.1* MG708688.1  MG708799.1 Hoss (2013) A 

Scleria levis LS999558.1 
  

Adansonia 

(1974) 

A 

Scleria longispiculata MG708539.1* MG708702.1 MG708813.1 Franklin (1983) A 

Espécie GenBank number 

ITS 

Genbank number 

ndhF 

Genbank number 

RPS16 

Anatomia 

(autores) 

Bauters (Presença ou 

Ausência) 
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Scleria panicoides  LN886868 LN886980 LN887095 Hoss (2013) P 

Scleria pergracilis var. 

brachystachys 

LN886876 LN886988 LN887103 Franklin (1983) P 

Scleria plusiophylla  LN886894 LN887011 LN887123 Hoss (2013) P 

Scleria poaeformis LN886914 LN887032 LN887143 Franklin (1983) A 

Scleria purpurascens 
   

Metcalfe (1971) P 

Scleria racemosa LN886846 LN886957 LN887073 Metcalfe (1971) P 

Scleria rehmannii LN886808 LN886919 LN887037 Franklin (1983) P 

Scleria secans LN886842 LN886953 LN887069 Hoss (2013) P 

Scleria sobolifer 
   

Franklin (1983) P 

Scleria sumatrensis LN886837.1 
  

Metcalfe (1971) P 

Scleria terrestris LN886822.1 LN886933.1 LN887051.1 Adansonia 

(1974) 

 

Scleria tessellata LN886872.1 LN886984.1 LN887099.1 Adansonia 

(1974) 

 

Scleria transvaalensis LN886874 LN886986 LN887101 Franklin (1983) P 

Scleria unguiculata LN886900 LN887017 LN887129 Franklin (1983) P 

Scleria verrucosa LN886875 LN886987 LN887102 Metcalfe (1971) P 

Scleria veseyfitzgeraldii 
 

MG708736.1 
 

Franklin (1983) A 

Scleria welwitschii MG708744.1* MG708744.1  MG708853.1 Franklin (1983) A 

Scleria woodii LN886816 LN886927 LN887045 Franklin (1983) P 
 

 


