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RESUMEN 

 
Histoplasma capsulatum es un complejo de especies crípticas formado por 

ascomicetos dimórficos que en su fase levaduriforme (parasitaria-virulenta) son 

patógenos de mamíreros, incluyendo al humano, y causa la micosis sistémica 

denominada histoplasmosis. Como muchos hongos microscópicos, H. capsulatum 

presenta pocos caracteres morfológicos que sean útiles para su estudio 

taxonómico, por lo cual las técnicas de biología molecular han resultado de gran 

importancia para la identificación de la diversidad genética que presenta este hongo. 

En el presente estudio, se utilizaron seis fragmentos génicos en diferentes análisis 

multilocus (MLS) de reconstrucción filogenética en forma independiente y 

concatenada, con la finalidad de aportar nuevos datos a la filogenia de H. 

capsulatum. Se manejaron las secuencias de los fragmentos génicos arf, H-anti, 

ole1, tub1, microsatélite (GA)n y la región ITS1-5.8S-ITS2 de 119 aislados de H. 

capsulatum, de éstos, las secuenciencias de 65 aislados fueron obtenidas durante 

el desarrollo de la tesis y las secuencias de los 54 aislados restantes procedieron 

de tres bases de datos. Se lograron nuevos hallazgos filogenéticos que apoyan la 

gran diversidad de H. capsulatum, destacando la nueva especie filogenética (NAm 

3) integrada por 16 aislados de H. capsulatum obtenidos de murciélagos infectados 

(15 de Tadarida brasiliensis y uno de Mormoops megalophylla) todos capturados al 

azar en diferentes regiones de México. Esta especie filogenética está sustentada 

por los métodos de MLS, coalescencia, diversidad nucleotídica y redes CSTs (del 

inglés Concatenated Sequence-Types). Interesantemente, un aislado adicional (EH-

696P) de T. brasiliensis se agrupó con un linaje de Brasil (H153), previamente 

reportado. Los resultados obtenidos, confirman la filogeografía del complejo H. 

capsulatum, y asimismo, sugieren la existencia de una posible relación huésped-

específica, como se ha detectado en la especie filogenética NAm 3 asociada hasta 

la fecha sólo a murciélagos infectados, particularmente de la especie T. brasiliensis. 

 

Palabras clave: Histoplasma capsulatum; reconstrucción filogenética; 

coalescencia; diversidad nucleotídica; nuevo clado. 
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ABSTRACT 

 
Histoplasma capsulatum is a cryptic species complex formed by dimorphic 

ascomycetes that in their yeast-like form (parasitic-virulent), are pathogenic to 

mammals, including humans, and causes a systemic mycosis, hystoplasmosis. As 

many microscopic fungi, H. capsulatum has few morphological characteristics useful 

for its taxonomic study; as a result, therefore, molecular biology techniques have 

become relevant for the taxonomic identification of the fungus based on its genetic 

diversity. In the present study, we used six gene fragments in different multilocus 

sequence typing analyses (MLST) aimed at providing new data on the phylogeny of 

H. capsulatum. We used the sequences of gene fragments arf, H-anti, ole1, tub1, 

microsatellite (GA)n, and region ITS1-5.8S-ITS2 of 119 H. capsulatum isolates; of 

these, the sequences of 65 isolates were obtained during the development of this 

dissertation, and those of the remnaining 54 isolates were from three databases. 

New phylogenetic findings were identified that support the large diversity of H. 

capsulatum, highlighting the new phylogenetic species (NAm 3) composed of 16 

isolates of H. capsulatum obtained from infected bats (15 from Tadarida brasiliensis 

and one isolate from Mormoops megalophylla) all randomly captured in different 

regions of Mexico. The phylogenetic species NAm 3 is supported by different genetic 

analyses performed with the processed markers: MLS, coalescence, nucleotide 

diversity and Concatenated Sequence-Types (CST) networks. Interestingly, another 

isolate (EH-696P) obtained from T. brasiliensis was grouped with a previously 

reported lineage from Brazil (H153). These findings confirm the phylogeography of 

the H. capsulatum complex, and suggest the existence of a possible host-specific 

relation, as detected in the phylogenetic species NAm 3, preferentially associated, 

up to now, only with infected T. brasiliensis bats. 

 

Key words: Histoplasma capsulatum; phylogenetic reconstruction; coalescence; 

nucleotide diversity; new clade. 

 

  



 

 3 

INTRODUCCIÓN 

 

El complejo de especies crípticas Histoplasma capsulatum está conformado por 

hongos dimórficos que presentan una fase micelial (M) infectiva y una fase 

levaduriforme (L) parasitaria-virulenta. La fase M es saprobio-geofílica y se 

desarrolla en suelos enriquecidos con guano de murciélagos y aves que contiene 

altas concentraciones de nutrientes, principalmente nitrógeno y fósforo además de 

otros oligoelementos y que representan los factores bióticos necesarios para el 

crecimiento del hongo. Asimismo, los factores abióticos que este hongo requiere 

para su crecimiento son poca luz que favorece la esporulación, temperaturas 

óptimas de ambiente y de suelo en el rango 25-30 °C y humedad relativa > 60% 

(Taylor et al. 1999a; 1999b; 1999c; 2000b; Tewari et al. 1998). En el laboratorio, H. 

capsulatum presenta crecimiento lento en medios de cultivo y desarrolla colonias 

albinas (A) o pigmentadas (B, del inglés “brown”) (Kwon-Chung y Bennett 1992; 

Tewari et al. 1998), cuyo color varía de pardo claro a oscuro por la presencia de 

melanina en las paredes de hifas y conidios (Nosanchuck et al. 2002). Comúnmente, 

se registran colonias B que conforme se resiembran en medios de cultivo cambian 

a A (Taylor et al. 1999c) y, ocasionalmente, presentan un pigmento rojo difusible en 

el medio que no está asociado a las estructuras celulares del hongo y que aun no 

ha sido caracterizado (Morris et al. 1986). Microscópicamente, las hifas miden de 

1.2-1.5 µm de diámetro y forman microconidios y macroconidios. Los microconidios 

son redondos, piriformes o claviformes de 1-4 x 2-6 µm, sésiles o unidos a 

conidióforos. Los macroconidios típicos de la especie son redondos o clavados con 

paredes gruesas, miden de 8-14 µm de diámetro y presentan aspecto tuberculado 

con proyecciones digitiformes (Tewari et al. 1998). Sin embargo, algunas veces se 

observan macroconidios atípicos sin proyecciones. Por lo general, los 

macroconidios se encuentran adheridos a las hifas a través de conidióforos cortos 

que suelen formar ángulos de aproximadamente 90º. 

En México, H. capsulatum se encuentra en lugares especiales que pueden 

ser definidos como sitios de alto riesgo de infección y que se asocian a la forma 

epidémica de la enfermedad, en particular, ambientes cerrados como cavernas, 
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cuevas, minas, bocaminas, túneles, puentes, criptas de iglesias y edificios 

abandonados, donde se acumulan diferentes tipos de guano de murciélagos. 

Histoplasma también se encuentra disperso en los denominados sitios de bajo 

riesgo de infección asociados a la forma endémica de la enfermedad, en general, 

ambientes abiertos como patios caseros, bajo el follaje de los árboles en parques y 

paseos públicos donde se acumula guano de aves y murciélagos (Taylor et al. 

2000b). 

La fase (L) de H. capsulatum es preferencialmente intracelular. Las levaduras 

se desarrollan dentro de macrófagos, polimorfonucleares, células dendríticas, 

células epiteliales y endoteliales de huéspedes susceptibles, así como a 37 °C tanto 

en medios de cultivo complejos o sintéticos adicionados con suplementos, 

especialmente glucosa y cisteína. Las colonias tienen aspecto cremoso con color 

variable del beige claro a oscuro, pueden ser adherentes o no al medio y presentan 

superficie rugosa (colonias R) o lisa (colonias S), esta última asociada a células 

avirulentas sin -(1,3)-glucana en la pared celular (Eissenberg et al. 1996). La 

micromorfología de las levaduras está representada por células ovaladas que varían 

de 1.3-2 x 2-6 µm de diámetro, uninucleadas y unigemantes con brotes de base 

estrecha (Tewari et al. 1998). Las levaduras también presentan melanina asociada 

a la pared celular (Nosanchuck et al. 2002). 

Histoplasma capsulatum, es un hongo anamorfo heterotálico que tiene dos 

tipos haploides de compatibilidad sexual denominados (a/+) y (α/-), representados 

en el locus MAT1 por los idiomorfos MAT1-1 y MAT1-2 respectivamente (Rodríguez-

Arellanes et al. 2013). El teleomorfo Ajellomyces capsulatus (=Emmonsiella 

capsulata Kwon-Chung, 1972), resultante del apareamiento de estos haplotipos, 

presenta cuerpos fructíferos cerrados denominados cleistotecios que contienen 

ascas subesféricas evanescentes, donde se forman ascosporas de 1.2-1.5 µm de 

diámetro (Kwon-Chung y Bennett 1992). 
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Sistemática de Histoplasma capsulatum 

 

La sistemática de H. capsulatum ha sido poco clara, y por tal motivo existen 

diferentes clasificaciones para este hongo, la primera clasificación biológica 

consideraba al género Histoplasma con una sola especie, H. capsulatum, y tres 

variedades taxonómicas: H. capsulatum var. capsulatum Darling, 1906; H. 

capsulatum var. duboisii (Vanbreuseghem, 1957) Ciferri, 1960; y H. capsulatum var. 

farciminosum (Rivolta, 1873) Weeks, Padhye, et Ajello, 1985, identificadas por 

micromorfología, distribución geográfica, asociación con el huésped y formas 

clínicas de la enfermedad que producen, la cual es actualmente obsoleta. Con el 

advenimiento de las técnicas moleculares surgieron otras propuestas de 

clasificaciones con base en marcadores moleculares para la genotipificación del 

hongo, destacando la de Vincent et al. (1986) que agrupa cepas clínicas en tres 

clases de acuerdo con patrones de RFLP (Restriction Fragment Length 

Polymorphism) e hibridación con sondas de DNA mitocondrial y ribosomal (mtDNA 

y rDNA, respectivamente), posteriormente  esta clasificación fue ampliada a 6 clases 

por otros autores, como Spitzer et al. (1989; 1990) y Keath et al. (1992). 

En la base de datos Mycobank (www.mycobank.org), el género Histoplasma 

está conformado por las especies descritas en la siguiente clasificación. 

 

Clasificación de Histoplasma reportada en MycoBank 

__________________________________________________________________ 

Reino Fungi 

Phylum Ascomycota 

Subphylum Ascomycotina 

Clase Eurotiomycetes 

Orden Onygenales 

Familia Ajellomycetaceae 

Género Histoplasma 

Especies Histoplasma capsulatum sensu stricto 

     H. duboisii 

     H. mississippiense* 

     H. ohiense* 

     H. suramericanum* 

__________________________________________________________________ 

http://www.mycobank.org/
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* Especies propuestas por Sepúlveda et al. (2017), aunque no han sido validadas a 

la fecha por MycoBank. 

 

Por otro lado, en la base de datos Index Fungorum (www.indexfungorum.org) 

el género Histoplasma comprende solo dos especies y enlista todas las sinonímias 

para el género, como se describe a continuación. 

 

Clasificación de Histoplasma reportada en Index Fungorum 

__________________________________________________________________ 

Reino Fungi 

Phylum Ascomycota 

Subphylum Ascomycotina 

Clase Eurotiomycetes 

Orden Onygenales 

Familia Ajellomycetaceae 

Género Histoplasma 

Especies Histoplasma capsulatum 

     H. duboisii 

 

Sinonimias de H. capsulatum Darling, Journal of the American Medical Association 

46: 1285 (1906): 

Cryptococcus capsulatus (Darling) Castell. & Chalm., Manual of Tropical Medicine 

(London): 1076 (1919) 

Turolopsis capsulata (Darling) F.P. Almeida, Annais Fac. Med. São Paulo 9: 76 

(1933) 

Posadasia capsulata (Darling) M. Moore, Ann. Mo. Bot. Gdn 21: 348 (1934) 

Cryptococcus farciminosus Rivolta en Torino & Speirani, Dei parassiti vegetali: 246-

252, 525-525 (1873) 

Saccharomyces farciminosus (Rivolta) Vuill., Rev. Gen. Sci. Pures Appl. 12: 732-

751 (1901) 

Endomyces farciminosus (Rivolta) Nègre & Bouquet, Bull. Soc. Path. Exot. 10: 274 

(1917) 

Parendomyces farciminosus (Rivolta) Mello & L. G. Fern., Arq. Hig. Pat. Exot. 6: 29 

(1918) 

Grubyella farciminosa (Rivolta) M. Ota, Annls Parasit. Hum. Comp. 3: 78 (1952) 

Coccidioides farciminosa (Rivolta) Vuill., Encyclop. Mycol. 2: 140 (1931) 

Turolopsis farciminosa (Darling) F.P. Almeida, Annais Fac. Med. São Paulo 9: 76 

(1933) 

http://www.indexfungorum.org/
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Histoplasma farciminosum (Rivolta) Redaelli & Cif., Boll. Sez. Ital. Soc. Int. Microbiol. 

6: 378 (1934) 

Zymonema farciminosum (Rivolta) C.W. Dodge, Medical Mycology. Fungous 

Deseases of Men and Other Mammals 169 (1935) 

Histoplasma capsulatum var. farciminosum (Rivolta) R.J. Weeks, A.A. Padhye & 

Ajello, Mycologia 77 (6): 969 (1986) 

Saccharomyces equi Marcone, Atti R. Ist. Incoragg. Napoli 8-6: 1-19 (1895) 

Histoplasma capsulatum var. capsulatum Darling, Journal of the American Medical 

Association 46: 1285 (1906) 

Cryptococcus tokishigei Vuill. Ex Guég., Les Champignons parasites de l´homme et 

des animaux domestiques : 108 (1907) 

Parendomyces tokishigei (Vuill. Ex Guég.) Mello, Arq. Hig. Pat. Exot. 6: 295 (1918) 

 

Sinonimias de H. duboisii Vanbreus., Ann. Soc. Bel. Méd. Trop. 32: 578 (1952): 

Histoplasma capsulatum var. duboisii (Vanbreus.) Cif., J. Amer. Med. Assoc. 2: 342 

(1960) 

__________________________________________________________________ 

 

Uno de los principales debates que existen en la Biología moderna es la 

definición de “especie”. En la actualidad existe una gran plasticidad en el concepto 

de especie, ya que éste se modifica y se incrementa a la luz de los avances en el 

conocimiento de los procesos evolutivos de diferentes organismos (Ereshefsky 

2010). Los cambios conceptuales se han dado con base en el empleo de unidades 

taxonómicas operativas que han buscado entender cómo se llevan a cabo procesos 

biológicos de interés humano. Los hongos, por ejemplo, son seres vivos cuyas 

relaciones evolutivas aun resultan poco conocidas, a pesar de ser un grupo con alta 

diversidad biológica y que desempeña funciones de gran importancia en los 

diferentes aspectos de su ecología (Sánchez-García 2010). 

Entre las principales razones por las que existe poca información sobre los 

procesos evolutivos en hongos, destacan las siguientes: 1) los caracteres macro- y 

microscópicos de algunas especies no son suficientemente robustos para apoyar la 

identificación de especies estrechamente relacionadas, sea porque no son 

suficientemente informativos o bien presentan demasiada variabilidad 

intraespecífica; 2) la existencia de estadios morfológicos distintos (sexual y asexual) 

con nombres diferentes dentro de la misma especie; 3) la inadecuada clasificación 
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de algunos hongos, a los que no se les ha identificado su fase sexual, en las 

divisiones que conforman el Reino Fungi (Fungi Imperfecti); 4) la dificultad de 

determinar la posición taxonómica de hongos que no se pueden cultivar en 

laboratorio (Freallé et al. 2005); y 5) la polémica sobre el concepto de especie que 

sitúe correctamente a los hongos (Gazis et al. 2011). 

 

Delimitación de especies de H. capsulatum por métodos de reconstrucción 

filogenética. 

 

El reconocimiento de especies en Micología, se hace por lo general utilizando los 

conceptos y/o criterios de especie biológicos y morfológicos, de acuerdo con lo 

señalado por Taylor et al. (2000a), siendo que la mayoría de las especies descritas 

se han identificado con base en caracteres fenotípicos como, tipos de esporas y de 

micelio, estructuras de reproducción sexual y asexual, crecimiento a diferentes 

temperaturas, producción de metabolitos secundarios, presencia de pigmentos, etc. 

Sin embargo, hay hongos, entre los que destacan patógenos de plantas y animales 

(incluyendo al humano), que no cuentan con caracteres morfológicos bien 

diferenciables o bien presentan una alta variación intraespecífica, lo que genera una 

clasificación compleja, controversial e incompleta (Freallé et al. 2005; Gazis et al. 

2011). 

Una herramienta útil para apoyar los estudios taxonómicos y evolutivos de 

los hongos en general ha sido el uso de datos moleculares los cuales deben ser 

corroborados por la comparación de datos obtenidos con diferentes marcadores. En 

el caso de los hongos, los marcadores génicos más utilizados para inferir relaciones 

filogenéticas son los genes ribosomales 18S, 5.8S, 28S y las regiones internas 

espaciadoras (del inglés, Internal Transcribed Spacers-ITS); el factor de elongación 

(EF1α); las subunidades de la RNA polimerasa II (RPB1 y RPB2); los genes que 

codifican para β-tubulina; además de la subunidad 6 de la ATPasa mitocondrial 

(ATP6) (Hibbet et al. 2007; James et al. 2006; Sánchez-García 2010). Además de 

los marcadores anteriores, en hongos patógenos de humanos, se han utilizado otros 
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fragmentos génicos (Denis et al. 2000; Fréalle et al. 2005; 2007; Kasuga et al. 1999; 

2003; Taylor et al. 2005; 2012). 

En la actualidad, los datos moleculares han contribuido al conocimiento de 

procesos genéticos evolutivos, especiaciones, y a la distribución geográfica de 

ejemplares fúngicos en general (De Luna et al. 2005), así como han logrado 

identificar especies de hongos patógenos, entre los que destacan Aspergillus flavus, 

Cryptococcus neoformans e H. capsulatum, y que permanecieron como crípticas 

con base en conceptos morfológicos o biológicos y que se desvelaron a través de 

los conceptos de especie filogenética, genealógica o especie filogenética por 

concordancia de genes, cuyas hipótesis se han enriquecido en el transcurso de las 

últimas dos décadas y que circunscriben a las especies con base en la variación de 

sus ácidos nucléicos (Freallé et al. 2005; Gazis et al. 2011; Kasuga et al. 1999; 

2003; Taylor et al. 2000a; Taylor y Fisher 2003). 

Los análisis moleculares han sido fundamentales para el conocimiento de las 

relaciones filogenéticas del complejo H. capsulatum. Entre los que han aportado 

mayor información a la clasificación de hongos patógenos, se encuentra el análisis 

multiIocus de secuencias o “Multi-Locus Sequence (MLS)”, el cual emplea 

secuencias de diversos genes con suficiente polimorfismo para diferenciar aislados 

de la misma especie y es una excelente herramienta molecular para caracterizar la 

diversidad genética de microorganismos que son considerados complejos de 

especies crípticas, como es el caso de H. capsulatum (Taylor y Fisher 2003). Así, 

hasta el momento, se han realizado análisis MLS, empleando diversos métodos, 

tales como UPGMA, neighbor-joining, máxima parsimonia, máxima verosimilitud, 

inferencia bayesiana, ya sea empleando las secuencias parciales de algunos genes 

(Balajee et al. 2012; Galo et al. 2013; Kasuga et al. 1999; 2003; Rodrigues et al. 

2020; Taylor et al. 2005; Teixeira et al. 2016; Vite-Garín et al. 2014; Vite-Garín et al. 

2021), o incluso análisis concordancia bayesiana con genomas completos, por 

ejemplo, el trabajo de Sepúlveda et al. (2017), quienes, basados en el estudio del 

genoma completo de 30 aislados provenientes de cuatro áreas donde la 

histoplasmosis es endémica, proponen al menos cuatro especies taxonómicas: 

Histoplasma capsulatum sensu stricto Darling 1906, Histoplasma mississippiense 
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sp. nov., Histoplasma ohiense sp. nov. e Histoplasma suramericanum sp. nov. las 

cuales son genéticamente distintas entre sí y normalmente no se entrecruzan. Sin 

embargo, esta propuesta desconsidera la existencia de clados filogeográficos como 

el Australiano y el Holandés previamente descritos por Kasuga et al. (2003), quienes 

sentaron las bases de la filogenia actual de H. capsulatum. 

El estudio filogeográfico de Kasuga et al. (2003) incluyó 137 aislados del 

hongo procedentes de 25 países, siendo la mayoría de ellos de origen clínico. Se 

analizaron utilizando las secuencias parciales de cuatro genes: factor de ribosilación 

del ADP (arf), precursor del antígeno H (H-anti), desaturasa delta-9 de ácido graso 

(ole1) y α-tubulina (tub1). Como resultado, se propuso una clasificación filogenética 

de la especie, que incluyó los ocho clados (poblaciones genéticas), Norte América 

clase 1 (NAm 1); Norte América clase 2 (NAm 2); Latinoamérica grupo A (LAm A); 

Latinoamérica grupo B (LAm B); Australia; Holanda; África y Eurasia, todos con 

excepción de este último, son considerados especies filogenéticas. Posteriormente, 

se realizaron análisis utilizando los mismos genes con aislados de distinto origen 

y/o procedencia, particularmente los de Taylor et al. (2005), quienes sugieren la 

existencia de un nuevo clado como resultado del estudio de 14 aislados del hongo 

obtenidos de murciélagos naturalmente infectados capturados en México y con 

distintos hábitos migratorios (Artibeus hirsutus- no migradores y Leptonycteris 

nivalis, L. curasoae, Tadarida brasiliensis-migradores), y Teixeira et al. (2016), 

quienes, por medio de un análisis in silico de 234 aislados, reportaron 11 especies 

filogenéticas, entre las que se conservaron Australia, Holanda, África, NAm 1 y NAm 

2 y se incrementaron seis nuevas especies crípticas, RJ, BAC1, LAm A1 y LAm A2 

(originadas de LAm A), además de LAm B1 y LAm B2 (originadas de LAm B). Debido 

a lo anterior e incluyendo además las aportaciones hechas a la filogenia del hongo 

por otros autores como Rodrigues et al. (2020) quienes proponen las especies 

filogenéticas LAm C, LAm D y LAm E, Taylor et al. (2022) señalan que se pueden 

considerar alrededor de 14 especies filogenéticas y cuatro linajes independientes 

distribuídas en el mundo, siendo 11 de ellas procedentes de las Américas y 

particularizando 9 en Latinoamérica. Almeida-Silva et al. (2021) analizaron datos 

filogenómicos según Sepúlveda et al. (2017) además de la estructura de población 



 

 11 

de aislados clinicos y ambientales de Brasil, clasificados previamente como LAm A, 

identificando por lo menos dos poblaciones de H. suramericanum. 

 

Delimitación de especies de H. capsulatum con base en el estudio de 

estructura de poblaciones. 

 

Distintas estructuras de poblaciones (clonales y recombinantes) de H. capsulatum 

han sido referidas (Carter et al. 1996; 1997; 2001; Kasuga et al. 1999; Taylor et al. 

1999b). El análisis de poblaciones genéticas de H. capsulatum con marcadores 

bialélicos y, en particular, los multialélicos (microsatélites) que se caracterizan por 

tener motivos repetitivos hipervariables y ser altamente polimórficos, fue utilizado 

para distinguir aislados individuales e identificar poblaciones fúngicas de Estados 

Unidos de América y de otras procedencias geográficas (Carter et al. 1997; 2001; 

Taylor et al. 2012). Con base en el análisis de los marcadores microsatélites (GA)n, 

(GT)n y GT(A)n, Carter et al. (1997; 2001) observaron diferencias en la estructura 

de población de H. capsulatum en un gran número de aislados de Estados Unidos 

de América y en escasos aislados de Colombia, sugiriendo los autores la separación 

de ambas poblaciones del hongo en distintas especies de acuerdo con el concepto 

de especie filogenética. 

A partir de nuevos datos obtenidos con los cuatro marcadores antes referidos 

(arf, H-anti, ole1 y tub1) (Taylor et al. 2005) y de resultados recientes de Taylor et 

al. (2012) con el microsatélite (GA)n, el cual está ubicado en el gen HSP60 que 

codifica una proteína de choque térmico, se analizaron aislados de H. capsulatum 

recuperados de murciélagos con hábitat cavernícola y los resultados resaltan la 

separación de un grupo de aislados obtenidos del murciélago migratorio T. 

brasiliensis constituyéndose en una nuevo clado y/o nueva especie filogenética 

(Taylor et al. 2005; 2012; Vite-Garín 2011; 2014; 2016). 

Recientemente, Sahaza et al. (2019), a través del análisis estadístico de 

valores de índices de asociación de aislados clínicos de humanos de H. capsulatum, 

reportaron la existencia de una estructura poblacional clonal en Argentina y 
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confirmaron una estructura poblacional recombinante para aislados de Colombia y 

México. 

 

Delimitación de especies de H. capsulatum por métodos de coalescencia 

 

Los análisis MLS han sido ampliamente utilizados para la delimitación de especies 

en estudios realizados con diversos tipos de organismos, incluyendo animales, 

plantas y hongos macro y microscópicos. Sin embargo, se han detectado algunas 

desventajas con el uso de éste tipo de análisis, entre ellas, y quizá una de las más 

importantes, es que en ocasiones se pueden obtener árboles con topologías que 

presentan altos valores de soporte pero que son incorrectas, pues los análisis MLS 

por métodos de reconstrucción filogenética pueden ser sensibles a diversos factores 

por ejemplo los parámetros seleccionados, el uso de genes parálogos como 

marcadores, o genes que están involucrados en eventos tales como hibridación, 

transferencia horizontal, introgresión, sorteo incompleto de linajes y coalescencia 

profunda (Carstens y Dewey 2010; Fujita et al. 2012; Heled y Drummond 2010; Liu 

et al. 2009; Maddison 1998). 

Para resolver este problema se han propuesto diversos métodos basados en 

la teoría de la coalescencia (Degnan y Rosenberg 2009; Liu et al. 2009), la cual es 

un modelo matemático retrospectivo que se basa en la genealogía de genes, y que 

permite describir como se unen los linajes hacia atrás en el tiempo hasta encontrar 

el ancestro común más reciente (Degnan y Salter 2005). Actualmente, se han 

propuesto diversos métodos basados en la teoría de la coalescencia que, además 

del reconocimiento de las relaciones filogenéticas entre especies, permite identificar 

linajes evolutivos independientes, y que no caen bajo ningún tipo de concepto de 

especie. 

En el caso de hongos microscópicos, este tipo de métodos se ha utilizado 

como herramienta para delimitar especies y establecer relaciones filogenéticas 

entre los géneros Penicillium, Debaryomyces y Alternaria, entre otros. Con respecto 

a H. capsulatum la aplicación de métodos de coalescencia para delimitar especies 

es novedosa y, de acuerdo con Vite-Garín et al. (2016) los resultados muestran 



 

 13 

diferencias importantes en las relaciones filogenéticas entre clados y/o especies 

filogenéticas, cuando se comparan los árboles de especie con las genealogías 

multilocus, lo cual, de acuerdo con los autores, puede deberse a procesos de 

recombinación, que ya han sido reportados con anterioridad para el complejo H. 

capsulatum (Kasuga et al. 1999). 

La delimitación de especies de hongos de importancia médica como H. 

capsulatum es necesaria para el conocimiento de su diversidad biológica, patrones 

geográficos y respuesta a cambios ambientales, los cuales son factores 

indispensables para el conocimiento de la epidemiología del patógeno (Estrada-

Bárcenas et al. 2014). 

Con el propósito de contribuir al estudio de la diversidad genética de H. capsulatum 

que permita aportar mayor información a su filogenia, para el presente trabajo se 

seleccionaron varios marcadores ya estudiados en H. capsulatum para realizar 

análisis multilocus amplio que permita arrojar datos substanciales para distinguir 

diferencias genéticas dentro del complejo H. capsulatum. 

 

PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

 

Con base en los antecedentes filogenéticos del complejo H. capsulatum, el análisis 

MLS utilizando un mayor número de loci altamente polimórficos y de aislados de H. 

capsulatum permitiría aportar más información a la gran diversidad genética del 

hongo, al generar nuevos datos para inferir una filogenia más robusta y contribuir al 

conocimiento evolutivo del patógeno, así como apoyar la epidemiología de la 

enfermedad asociada. Los marcadores propuestos para este estudio son: los 

fragmentos de los genes arf, H-anti, ole1, tub1, el microsatélite (GA)n (HSP-TC), y 

la región ITS1-5.8S-ITS2 del rDNA. 

 

HIPÓTESIS 

 

El estudio multilocus con marcadores moleculares muy informativos de aislados de 

H. capsulatum obtenidos de diferentes huéspedes, fuentes y procedencias 
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geográficas, permitirá generar mayor información sobre la diversidad genética del 

complejo H. capsulatum la cual podrá discriminar nuevos grupos genéticos que 

contribuirán a una filogenia más robusta de este patógeno. 

 

OBJETIVO GENERAL 

 

Contribuir al mayor conocimiento de la diversidad genética y de la filogenia del 

complejo H. capsulatum por medio de varios marcadores moleculares altamente 

polimórficos, utilizando aislados de diferentes huéspedes, fuentes y procedencias 

geográficas. 

 

 

OBJETIVOS PARTICULARES 

 

1) Aportar nuevos conocimientos a la diversidad genética de H. capsulatum, a través 

de varios análisis más robustos de los aislados asociados a diferentes ambientes y 

procedencias geográficas. 

2) Actualizar la información de las especies filogenéticas del hongo, asociadas a su 

ambiente y distribución geográfica. 

3) Buscar nuevas especies filogenéticas del hongo. 

4) Identificar la estructura de población de los aislados de H. capsulatum estudiados. 

 

METODOLOGÍA 

 

Aislados fúngicos 

Se utilizaron 65 aislados de H. capsulatum (Tabla 1), obtenidos de: murciélagos 

naturalmente infectados y capturados al azar en México y Brasil; guano de 

murciélagos y de aves procedentes de México y Guatemala; así como, aislados 

clínicos de pacientes con histoplasmosis procedentes de México, Guatemala, 

Colombia y Brasil. Además, se utilizaron tres cepas del American Type Culture 

Collection (ATCC) consideradas como referencia, dos de Estados Unidos de 
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América, G-217B (ATCC-26032) y Downs (ATCC-38904) y G-186B (ATCC-26030) 

de Panamá. Todos los aislados y cepas del estudio están depositadas en el Banco 

de Cepas de Histoplasma capsulatum del Laboratorio de Inmunología de Hongos 

del Departamento de Microbiología y Parasitología, de la Facultad de Medicina, 

UNAM (www.histoplas-mex.unam.mx), la cual está registrada en el “World Data 

Centre for Microorganisms” como LIH-UNAM WDCM817. 

 

Procedimientos de bioseguridad 

 

Debido a que H. capsulatum es clasificado como un patógeno de riesgo biológico 

nivel 3, su manejo se realizó en una área restringida de la Unidad de Micología del 

Departamento de Microbiología y Parasitología de la Facultad de Medicina, UNAM. 

Esta área fue adaptada para funcionar bajo condiciones adecuadas de bioseguridad 

de tipo BCL2 Plus y cuenta con un gabinete de bioseguridad para patógenos 

fúngicos nivel 3. Asimismo, cercano a esta área se adaptaron espacios específicos 

para los diferentes procedimientos de Biología Molecular. El acceso a cualquiera de 

los espacios de trabajo de riesgo biológico y molecular está limitado al personal de 

la Unidad de Micología y bajo un reglamento específico. Los desechos de todo el 

material biológico y molecular se manejan de acuerdo con lo establecido por la 

Comisión de Manejo de Residuos Biológicos y Químicos de la Facultad de Medicina, 

UNAM. 

 

Cultivo de micelio de H. capsulatum y extracción del DNA 

 

Los aislados de H. capsulatum fueron cultivados en medio GYE-líquido (glucosa 2% 

y extracto de levadura 1%), entre 26-28 ºC con agitación constante, hasta alcanzar 

un buen rendimiento de biomasa micelial. La biomasa se cosechó por filtración, se 

lavó con TE (Tris-HCl 10mM, EDTA 1 mM a pH 8.0), se secó con papel filtro estéril 

y se almacenó a -20 ºC. La extracción del DNA se realizó a partir de 5 a 7 g de la 

biomasa de micelio agregando suficiente amortiguador de lisis (50 mM Tris-HCl a 

pH 7.1, 50 mM EDTA a pH 8.0, 3% SDS, 1% β-mercaptoetanol). Se trituró el micelio 

http://www.histoplasm-mex.unam.mx/
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con un homogeneizador ULTRA-TURRAX T8 (IKA® Works Wilmington, NC, EUA), 

durante tres pulsos de 1 mim cada uno. El homogeneizado se distribuyó en tubos 

Eppendorf (Brinkmann Instruments Inc., Westbury, NY, EUA) de 1.5 mL y se 

centrifugó a 14000 rpm a 4 °C-15 min. Se trataron 0.5 mL del sobrenadante con 5 

μL de RNasa, se agitó en vórtex y se incubó a 37 °C-2 h. Enseguida, se agregaron 

10 μL de proteinasa K (200 μg/mL), se agitó en vórtex y se incubó a 60 °C-1 h. Se 

adicionó un volumen de fenol-cloroformo-alcohol isoamílico mezclando por 

inversión hasta homogeneizar. Se centrifugó a 14000 rpm-15 min, se recuperó la 

fase acuosa y se repitió el procedimiento anterior. A la fase acuosa recuperada se 

le añadió acetato de sodio 3 M (1/40 v/v) y dos volúmenes de etanol absoluto frío, 

agitando suavemente para precipitar el DNA. Se centrifugó a 14000 rpm-2 min. Una 

vez descartado el sobrenadante, el precipitado se lavó con etanol al 70%, se 

centrifugó a 14000 rpm-1 min, se decantó y se dejó evaporar el etanol. Finalmente, 

el DNA obtenido se resuspendió en 100 μL de agua Milli-Q, se cuantificó y se 

almacenó a –20 °C hasta su uso. 

 

Reacción en cadena de la polimerasa (PCR) 

 

La PCR para cada uno de los marcadores moleculares de H. capsulatum 

seleccionados se realizó siguiendo protocolos previamente establecidos y 

probados: 

Para arf, H-anti, ole1 y tub1 (Kasuga et al. 2003; modificado por Taylor et al. 2005). 

Los oligonucleótidos utilizados para estos genes fueron: arf1 (5'-

AGAATATGGGGCAAAAAGGA-3’) y arf2 (5´-CGCAATTCATCTTCGTTGAG-3’); H-

anti3 (5´-CGCAGTCACCTCCATACTATC-3’) y H-anti4 (5´-

GCGCCGACATTAACCC-3’); ole3 (5´-TTTAAACGAAGCCCCCACGG-3’) y ole4 

(5´-CACCACCTCCAACAGCAGCA-3’); y tub1 (5´-GGTGGCCAAATCGCAAACTC-

3’) y tub2 (5´-GGCAGCTTTCCGTTCCTCAGT-3’). La PCR de estos marcadores se 

llevó a cabo con las siguientes condiciones: 20 ng de DNA genómico en una mezcla 

de reacción de 25 µL conteniendo 0.2 µM de los oligonucleótidos (sentido + 

antisentido) del marcador a ser amplificado; 1 U de Taq-DNA polimerasa (Applied 
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Biosystems Inc. Foster City, CA, EUA); 1 X del amortiguador comercial B10X de la 

Taq; 2.5 mM MgCl2 y 200 μM de cada dNTP (Applied Biosystems). La amplificación 

se llevó a cabo en un termociclador MAXYGENE Thermal Cycler (Axygen Scientific, 

Inc., Union City, CA, EUA) con el siguiente programa de ciclado: un ciclo inicial a 94 

°C-5 min; seguido de 32 ciclos de 94 °C-15 s, 65 °C-30 s, 72 °C-1 min; y un ciclo 

final de extensión a 72 °C-5 min. La PCR se desarrolló en un gradiente de 

temperatura de “annealing”, iniciando a 65 °C, con reducción paulatina de 0.7 °C 

por ciclo, durante los primeros 12 ciclos. Al llegar a los 56 °C, la temperatura se 

mantuvo constante durante los 20 ciclos restantes. 

Para (GA)n (HSP-TC) (Carter et al. 1997; 2001; Taylor et al. 2012). Los 

oligonucleótidos utilizados para este microsatélite fueron: HSP-TC/L (5’ 

GAAGCCCTGGAGGTAGACGA-3’) y HSP-TC/U (5’ 

GACCACGAGTGGTTCCCGAA-3’). La PCR se llevó a cabo con las siguientes 

condiciones: 20 ng de DNA genómico en una mezcla de reacción de 25 µL 

conteniendo 0.2 µM de los oligonucleótidos (sentido + antisentido) del marcador; 1 

U de Taq-DNA polimerasa (Applied Biosystems); 1 X del amortiguador comercial 

B10X de la Taq; 2.0 mM MgCl2 y 200 μM de cada dNTP (Applied Biosystems). La 

amplificación se realizó en un termociclador MAXYGENE Thermal Cycler (Axygen) 

con el siguiente programa de ciclado: un ciclo inicial a 94 °C-5 min; seguido de 30 

ciclos de 94 °C-1 min, 60 °C-1 min y un ciclo final de extensión a 72 °C-5 min. 

Para ITS1-5.8S-ITS2 (modificado de Muñiz et al. 2010). Los oligonucleótidos son: 

ITS4 (5’-TCCTCCGCTTATTGATATGC–3’) e ITS5 (5’–

GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG–3’). La PCR se llevó a cabo con las siguientes 

condiciones: 25 ng de DNA genómico en una mezcla de reacción de 25 µL 

conteniendo 0.2 µM de los oligonucleótidos (sentido + antisentido) del marcador; 1 

U de Taq-DNA polimerasa (Applied Biosystems); 1 X del amortiguador comercial 

B10X de la Taq; 1.5 mM MgCl2 y 200 μM de cada dNTP (Applied Biosystems). La 

amplificación se realizó en el mismo termociclador y con el mismo programa de 

ciclado que se utilizó para los marcadores arf, H-anti, ole1 y tub1. 
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Secuenciación 

 

Los productos amplificados (amplicones) de cada marcador se resolvieron por 

electroforesis (120 V-50 min) en gel de agarosa al 1.5% preparado en amortiguador 

TBE 0.5 X, pH 8.0 (Tris-Base 45 mM, ácido bórico 45 mM, EDTA 1 mM) con GelRed 

(Biotium, Inc., Hayward, CA, EUA) a 10 000 X (2 L/mL). Se mezclaron 2 L de cada 

amplicón con 2 L de solución indicadora de carga 10 X (azul de bromofenol 0.25%, 

xilen-cianol 25% y Ficoll-400 25%) y se aplicaron en cada carril del gel, reservando 

el carril extremo para la aplicación del marcador de tamaño molecular (100-pb DNA 

Ladder). El gel se visualizó en un Transiluminador UV MultiDoc-It Digital Imaging 

System (UVP Inc., Upland, CA, EUA) y la imagen fue fotodocumentada en archivos 

digitales formato JPEG. Los amplicones fueron secuenciados en el High-

Throughput Genomics Center (University of Washington, Seattle, WA, EUA). La 

secuenciación se realizó para ambas hebras (sentido y anti-sentido) del DNA, 

generando una secuencia consenso para cada marcador, de cada aislado. La 

mayoría de las secuencias obtenidas con los marcadores arf, H-anti, ole1 y tub1 

fueron depositadas en GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Sequin/index.html). 

Las secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2 fueron depositadas en la base de datos 

del grupo de trabajo “DNA Barcoding of Human and Animal Pathogenic Fungi” de la 

“International Society for Human and Animal Mycology” (ISHAM) 

(http://www.isham.org/; http://its.mycologylab.org). 

 

Análisis de BLASTn (Basic Local Alignment Search Tool) 

 

El análisis de BLASTn se realizó según Altschul et al. (1990), utilizando sólo las 

secuencias obtenidas en este estudio para los seis marcadores moleculares y 

considerando como referencia los genes completos de la cepa G-217B (ATCC-

26032) reportados en GenBank para arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n (HSP-TC) 

(números de acceso: L25117.1, U20346.1, X85962.1, M28358.1 y L11390.2, 

respectivamente) y de la cepa Downs (ATCC-38904) para la región ITS1-5.8S-ITS2 

(número de acceso AF322378.1). 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Sequin/index.html
http://www.isham.org/
http://its.mycologylab.org/
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Alineamiento de secuencias 

 

Se alinearon las secuencias de cada gen y se construyeron alineamientos 

concatenados con MESQUITE ver. 2.75 (Maddison y Maddison 2014) utilizando: 1) 

secuencias generadas para este trabajo, las cuales se editaron manualmente por 

medio de Chromas Lite ver. 2.1.1 (http://technelysium.com.au/); 2) secuencias 

obtenidas de TreeBase y GenBank. Para las matrices concatenadas se tomaron en 

cuenta todos los aislados que tenían al menos tres secuencias de los distintos 

marcadores y las secuencias faltantes se consideraron como datos perdidos. 

 

Análisis de congruencia 

 

La congruencia entre las genealogías de los genes incluídos en este estudio fue 

evaluada por medio de la prueba Incongruence Length Difference (ILD) desarrollada 

por Farris et al. (1994) e implementada en PAUP* ver. 4.0a136 como Partition 

Homogeneity Test (Swofford 2003). Para cada prueba, los caracteres no 

informativos fueron excluidos y la partición actual fue comparada con 1000 

particiones seleccionadas al azar. Según la hipótesis nula, para detectar 

heterogeneidad entre los conjuntos de datos, se utilizó el porcentaje de casos 

(“instances”) en que la suma de las longitudes de los árboles de cada partición al 

azar es mayor que la de la partición actual del conjunto de datos analizados. 

 

Reconstrucción filogenética 

 

La reconstrucción filogenética se realizó para cada una de las matrices individuales 

y concatenadas (análisis MLS) obtenidas, por medio de los siguientes métodos: 1- 

Análisis de parsimonia, con TNT ver. 1.1 (Goloboff et al. 2008) a partir de un árbol 

inicial generado al azar y 1000 iteraciones (Nixon 1999), donde los caracteres se 

consideraron desordenados y con pesos iguales. 2- Análisis probabilísticos por 

medio de máxima verosimilitud (ML) e inferencia Bayesiana (IB). El análisis de ML 

fue realizado en RAxMLGUI ver. 1.31 (Silvestro y Michalak 2012), utilizando como 

http://technelysium.com.au/
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modelo de sustitución el “General Time Reversible (GTR)” con distribución Gamma. 

El análisis de IB se llevó a cabo en MrBayes ver. 3.2 (Ronquist et al. 2012) con 

cuatro cadenas y un total de 100,000,000 de generaciones y muestreo de árboles 

cada 10,000 generaciones. La convergencia de las cadenas y los valores de 

tamaños efectivos de muestra (ESS) fueron corroborados con Tracer ver. 1.6 

(http://beast.bio.ed.ac.uk/Tracer). Los modelos de sustitución utilizados para cada 

partición fueron seleccionados con base en el resultado del análisis “Bayesian 

information criteria” realizado por medio de jModeltest ver. 2.1.4 (Posada 2008), a 

saber: K80 para H-anti; K80+G con cuatro categorías para arf y tub1; K80+I para 

ole1; TrN+G para (GA)n y HKY para la región ITS1-5.8S-ITS2. 

Los valores de bootstrap (bt) para parsimonia y ML se obtuvieron por medio 

de una búsqueda heurística de 1000 réplicas con el método “Tree-Bisection-

Reconnection” (TBR). Para IB, se seleccionó un “maximum clade credibility tree” 

con un límite de probabilidad posterior de 0.95, utilizando TreeAnotator ver. 1.8.2 

implementado en *BEAST (Drummond et al. 2012; Heled y Drummond 2010). Se 

generaron árboles no enraizados para todos los análisis de reconstrucción 

filogenética. Asimismo, de modo alterno, se realizaron análisis de IB para generar 

árboles enraizados individuales sólo con arf, ole1, tub1 e ITS1-5.8S-ITS2, utilizando 

como grupo externo las secuencias del hongo Blastomyces dermatitidis disponibles 

en GenBank, considerando que de los seis marcadores estudiados, sólo éstos 

tienen secuencias depositadas para B. dermatitidis en las bases de datos. Se 

generaron también árboles concatenados enraizados, incluyendo H-anti y (GA)n 

como datos faltantes. 

En las figuras, las cepas de H. capsulatum reportadas por Kasuga et al. (2003) como 

H81, H82 y H83 aparecen con su nombre original de G-184B, G-186A y G-186B, 

respectivamente. 

 

Análisis de coalescencia 

 

Se realizó un análisis de coalescencia por medio de *BEAST implementado en 

BEAST ver. 1.8.2 (Drummond et al. 2012; Heled y Drummond 2010). Se generó un 

http://beast.bio.ed.ac.uk/Tracer


 

 21 

archivo XML con los alineamientos de algunos de los loci estudiados por medio de 

BEAUti ver. 1.8.2. Se utilizó K80 como modelo de sustitución para arf, H-anti, ole1 

y tub1, y se consideró distribución Gamma para arf y tub1 y sitios invariables para 

ole1; para (GA)n se utilizó el modelo TrN y distribución Gamma. Para todas las 

particiones, se emplearon frecuencias de bases empíricas. Debido a que *BEAST 

utiliza IB para generar el árbol de especies, los parámetros incluidos en este análisis 

fueron los mismos que se describieron para la reconstrucción filogenética con IB. 

Se comparó el resultado obtenido con reloj molecular estricto y relajado, asimismo 

se aplicaron las pruebas de “stepping-stone” y “marginal likelihoods” por medio de 

Mr.Bayes ver. 3.2 (Ronquist et al. 2012). Las tasas de mutación consideradas para 

estos cinco genes fueron las siguientes: arf- 0.86 x 10-9, H-anti- 1.17 x 10-9, ole1- 

0.87 x 10-9, tub1- 1.63 x 10-9 (Kasuga et al. 2003), (GA)n (HSP-TC)- 2.39 x 10-9 

(Taylor et al. 2012). 

 

Diversidad nucleotídica 

 

Se estimó la diversidad nucleotídica () intra e inter-específica de las secuencias de 

H. capsulatum utilizadas con el programa para Windows DnaSP ver. 5.10 (Librado 

y Rozas 2009), a partir de las matrices concatenadas tomando en consideración los 

grupos generados por los análisis de IB. 

 

Redes CSTs (Concatenated Sequence-Types) 

 

Se realizó un análisis de CSTs, con la matriz concatenada de los genes arf, H-anti, 

ole1 y tub1 y se generó una red no enraizada construida con el algoritmo median-

joining (Bandelt et al. 1999), a través del sofware Network ver. 4.613 (www.fluxus-

engineering.com). 

  

http://www.fluxus-engineering.com/
http://www.fluxus-engineering.com/
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RESULTADOS 

 

Aislados fúngicos 

 

Según las características del tipo de huésped, fuente de aislamiento y procedencia 

geográfica de los aislados seleccionados, 15 se obtuvieron a partir de muestras 

clínicas de pacientes con histoplasmosis de México, Guatemala, y Colombia, dos 

de guano de aves de Guatemala y 48 de distintas especies de murciélagos 

capturados en México y Brasil, incluyendo Mormoops megalophylla, Artibeus 

hirsutus, Leptonycteris nivalis, L. curasoae, Tadarida brasiliensis, Desmodus 

rotundus, Molossus molossus y M. rufus (Tabla 1), los cuales presentan diferentes 

hábitos migratorios y alimenticios (Tabla 2). El hongo fue aislado de diferentes 

órganos internos de murciélagos y el mayor número de aislamientos corresponde a 

murciélagos migratorios-insectivoros (Tablas 1 y 2). 

 

Secuencias 

 

En este estudio se incluyeron en total 544 secuencias procedentes de los seis 

marcadores utilizados (Tabla 3 y 4), distribuidas en diferentes análisis. De éstas, 

171 se obtuvieron durante el curso del presente estudio: 31 para arf, 34 para H-anti, 

30 para ole1, 30 para tub1, 10 para (GA)n y 36 para la región ITS1-5.8S-ITS2 y las 

373 secuencias restantes derivaron de las bases de datos GenBank, TreeBase y 

BOLD Systems. Algunas secuencias del GenBank y del TreeBase fueron 

depositadas previamente para la publicación de dos trabajos asociados al desarrollo 

de la tesis (Vite-Garín et al. 2014; Vite-Garín et al. 2017) (ver Anexo 1). Asimismo, 

se depositaron secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2 en el BOLD Systems, para 

la publicación de un artículo (Estrada-Bárcenas et al. 2014) donde Vite-Garín 

participó como coautora (ver Anexo 1). 
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Análisis de BLASTn 

 

Se realizó un análisis de BLASTn de las 171 secuencias obtenidas para este trabajo, 

el cual reveló una similitud entre 95 y 99% con respecto a la mayoría de las 

secuencias de H. capsulatum reportadas en las bases de datos y de 94% de 

similitud para las secuencias de aislados del hongo procedentes de gatos infectados 

originarios de Texas (Balajee et al. 2012). 

 

Alineamiento de secuencias 

 

Se construyeron matrices individuales para cada uno de los genes estudiados 

(Anexo 2) y se determinaron los sitios de inicio y término de cada fragmento génico 

con respecto a las secuencias completas de cepas de referencia depositadas en el 

GenBank para arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n de la cepa G-217B; mientras que para 

la región ITS1-5.8S-ITS2 se comparó con la secuencia de la cepa Downs. Los datos 

de cada fragmento génico estudiado representados en cada matriz se muestran en 

la tabla 4, donde se refieren los números totales de secuencias analizadas, el 

tamaño del fragmento obtenido (que correspondió en su totalidad al fragmento 

esperado de cada gen), sitios de inicio y término de cada fragmento génico, los sitios 

variables e informativos, así como las mutaciones únicas, los indels y los números 

de transiciones y transversiones. En relación con los marcadores moleculares 

individuales la región ITS1-5.8S-ITS2 fue la que presentó un mayor número de 

pares de bases (625 nt) seguida de arf (458 nt), mientras que el fragmento más 

corto correspondió al microsatélite (GA)n (240 nt). Con respecto a los sitios de inicio 

y término de cada marcador comparado con las secuencias de los genes completos 

de la cepa de referencia G-217B, se determinó lo siguiente: arf presentó un total de 

5 exones y 4 intrones; H-anti 6 exones y 5 intrones; ole1 con 2 exones y 1 intrón; 

tub1 presentó 6 exones y 5 intrones; y finalmente el microsatélite (GA)n se 

encuentra incluido en el exón 3 del gen HSP60. La región ITS1-5.8S-ITS2, que es 

en sí un intrón, fue analizada completa incluyendo 33 nt del gen 18S y 35 nt del gen 

28S (Tabla 4). Entre los marcadores, los que presentaron mayor número de sitios 
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variables fueron tub1 y H-anti, mientras que el microsatélite (GA)n y la región ITS1-

5.8S-ITS2 fueron menos variables. En consecuencia, los marcadores con más y 

menos sitios informativos correspondieron a tub1 y H-anti, así como el microsatelite 

(GA)n y la región ITS1-5.8S-ITS2, respectivamente (Tabla 4). Las mutaciones 

únicas fueron más frecuentes en la región ITS1-5.8S-ITS2 (36 nt), mientras que las 

menos frecuentes fueron en el microsatélite (GA)n (19 nt) y en tub1 (15 nt). 

Se generó una matriz concatenada con un tamaño molecular de 2404 nt, 

utilizando las secuencias de los seis marcadores estudiados en 119 aislados (113 

de arf, 119 de H-anti, 109 de ole1, 116 tub1, 51 de (GA)n y 36 de la región ITS1-

5.8S-ITS2) (Tabla 4). Los datos de las secuencias reportadas en TreeBase, 

GenBank y BOLD Systems se describen en la tabla 3. 

 

Análisis de congruencia 

 

La prueba de ILD encontró que no hay heterogeneidad entre las genealogías. La 

suma de las longitudes del árbol generado con la partición original no fue 

significativamente menor que la suma de las longitudes en los árboles de cualquiera 

de las 1000 particiones determinadas al azar para el conjunto de datos estudiados 

(Tabla 5). Asimismo, el análisis visual de los árboles individuales, reveló los mismos 

grupos en cada árbol, a saber: los clados previamente descritos por Kasuga et al. 

(2003); la agrupación de los aislados del hongo obtenidos de gatos infectados 

dentro del clado NAm 1, según lo descrito previamente por Balajee et al (2012); el 

clado asociado a murciélagos T. brasiliensis; y la agrupación del aislado EH-696P 

obtenido de T. brasiliensis con el aislado clínico H153, procedente de Brasil (linaje 

H153/EH-696P). Sin embargo, se detectaron incongruencias en relación con la 

ubicación de algunos clados en los árboles generados con los diferentes 

marcadores (Figuras 1-18). 
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Reconstrucción filogenética 

 

Se construyeron, por los métodos de parsimonia, ML e IB, árboles de las matrices 

individuales de cada marcador y de la matriz concatenada de seis marcadores (arf, 

H-anti, ole1, tub1, (GA)n y la región ITS1-5.8S-ITS2). En general, los análisis de los 

marcadores individuales y concatenados generaron árboles no enraizados (Figuras 

1-21) y enraizados (Figuras 22-26) con topologías similares. A continuación, se 

describen las topologías de cada árbol. 

Árboles individuales- En los análisis de los árboles de arf, H-anti, ole1 y 

tub1 se recuperaron todos los clados previamente descritos para el complejo H. 

capsulatum, mientras que, con los dos marcadores restantes, sólo se identificaron 

los clados LAm A y NAm 1 para la región ITS1-5.8S-ITS2, así como LAm A y NAm 

2 para el microsatélite (GA)n. En todos los árboles individuales, se formó un único 

clado, el cual se denominó NAm 3, conteniendo un aislado procedente de M. 

megalophylla y 15 aislados de H. capsulatum obtenidos de murciélagos de la 

especie T. brasiliensis. Un aislado adicional (EH-696P) también procedente de T. 

brasiliensis se agrupó con el aislado H153, previamente descrito como linaje para 

Brasil (ahora considerado linaje H153/EH-696P) (Figuras 1-18). Los aislados 154-

04 y 190-03, recuperados de las especies de murciélagos Molossus molossus y M. 

rufus, respectivamente, ambos capturados en Sao Paulo, Brasil, se agruparon en el 

clado LAm B (Figuras 1-18), mientras que el aislado clínico 1980 de Colombia se 

incluyó en el clado NAm 2 en la mayoría de los arboles generados (Figuras 1-6; 10-

18). Finalmente, los aislados de H. capsulatum obtenidos de otras especies de 

murciélagos (Leptonycteris nivalis, L. curasoae, Artibeus hirsutus y Desmodus 

rotundus), así como los aislados clínicos restantes, se concentraron en el clado LAm 

A. 

Los análisis individuales de cada marcador se describen a continuación. En 

arf, el clado formado con aislados obtenidos de T. brasiliensis compartió un nodo 

con los clados Holanda, Australia, África, LAm B, NAm 1, NAm 2 y todos los linajes, 

mientras que el clado LAm A se formó de manera independiente (Figuras 1-3). En 

H-anti, se observaron tres grupos: uno conteniendo tres subgrupos (NAm 3 y NAm 
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2, NAm 1 y H167 (aislado clínico de Argentina), linaje H153/EH-696P y Holanda; el 

segundo grupo se formó con los clados África, LAm B y Australia, además de los 

linajes H140/H185 de Perú, H66 y H69 de Colombia y Panamá que incluye los 

aislados G-184B, G-186A, G186B; el tercer grupo se generó con los clados LAm A 

y Eurasia (Figuras 4-6). En ole1, la topología resultante fue muy similar a la de arf. 

Los clados Holanda, Australia, África, LAm B, NAm 1, NAm 2, NAm 3 y la mayoría 

de los linajes, comparten un sólo nodo, mientras que el clado LAm A se formó de 

manera independiente, aunque cercano a éste se ubicó el linaje H140/H185 

(Figuras 7-9). En tub1, también se observó un nodo a partir del cual se generaron 

los subgrupos Australia, Holanda y el linaje H153/EH-696P; NAm 3 y NAm 2; el 

clado NAm 1 y los linajes H167 y Panamá. Los clados LAm B, África y el linaje 

H140/H185 compartieron otro nodo y, finalmente, los clados LAm A y Eurasia se 

formaron de modo independiente (Figuras 10-12). En (GA)n, se recuperaron los 

subgrupos Ib y Ic descritos previamente por Taylor et al. (2012). Asimismo, se 

observó que NAm 3 compartió un nodo con las ramas formadas por las secuencias 

del clado NAm 2 (cepa G-217B y el aislado 1980) y la cepa G-186B (Linaje de 

Panamá), además de los aislados de Brasil 154-04 y 190-03 (ambos agrupados en 

LAm B con los otros marcadores) y el aislado EH-696P (Linaje H153/EH-696P) 

(Figuras 13-15). Finalmente, en ITS1-5.8S-ITS2, se confirmaron los clados LAm A 

y NAm 3 y, de manera independiente, se formaron dos ramas, una con la secuencia 

de la cepa Downs (NAm 1) y otra con las secuencias del aislado EH-696P (linaje 

H153/EH-696P) y de la cepa G-186B (linaje de Panamá) (Figuras 16-18). 

En los análisis independientes de cada marcador, destaca que algunos 

clados, linajes y el aislado EH-376 (obtenido de un murciélago de la especie 

Artibeus hirsutus), cambiaron de ubicación en los árboles de genes, dependiendo 

del marcador con el cual fue generado (Figuras 1-18). Los árboles enraizados 

utilizando como grupo externo las secuencias de B. dermatitidis para arf, ole1 e 

ITS1-5.8S-ITS2 (Figuras 22-25), revelaron la misma distribución de los clados y 

linajes para la mayoría de los marcadores analizados en los árboles no enraizados 

(Figuras 3; 9; 12), mientras que en el árbol generado para tub1 los aislados de los 

diferentes clados y linajes se distribuyeron de forma aleatoria. Sin embargo, en 
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todos los árboles enraizados destacan que la raíz del árbol se ubicó en diferentes 

clados, según el marcador analizado (ver Figuras 22-25). 

Árboles concatenados- En los árboles generados por análisis MLS se 

discriminaron dos grandes grupos: uno donde se incluyeron los clados LAm A con 

la mayoría de los aislados estudiados y Eurasia, los cuales se originaron de un 

mismo nodo; el otro también compartió un mismo nodo, donde derivaron los clados 

África, Holanda, Australia, NAm 1, NAm 2, LAm B y la mayoría de los linajes 

descritos por Kasuga et al (2003), destacando el clado NAm 3 y el linaje H153/EH-

696P que incluyeron los aislados del hongo obtenidos de T. brasiliensis (Figuras 19-

21). 

Se generó un árbol concatenado enraizado con B. dermatitidis (grupo 

externo) incluyendo los seis marcadores, considerando H-anti y (GA)n como datos 

faltantes, sin embargo, el arbol resultante mostró valores poco confiables tanto de 

tamaño efectivo de muestra (ESS) como de probabilidad posterior, lo cual fue 

atribuído a la ausencia de aproximadamente la mitad de los datos del alineamiento 

para el grupo externo. Asimismo, se generó otro árbol enraizado considerando los 

marcadores arf, ole1, tub1 e ITS (Figura 26), el cual mostró una topología similar a 

su correspondiente MLS sin enraizar (Figura 21). Asimismo, como en los árboles 

individuales enraizados (Figuras 22-25), en el concatenado la rama del grupo 

externo fue más larga que las ramas internas (ver Figura 26).  

 

Análisis de coalescencia 

 

Se generó un árbol de especies utilizando arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n, el cual se 

comparó con los árboles filogenéticos. Para este análisis se asumió un reloj 

molecular estricto con base en los resultados de los métodos “stepping-stone” y 

“marginal likelihoods” aplicados a la matriz concatenada por medio de Mr.Bayes ver. 

3.2. Las tasas de mutación consideradas para estos cinco genes fueron 

mencionadas en material y métodos. mientras que las edades absolutas de los 

clados calculadas a través de BEAUti ver. 1.8.2. se muestran en la figura 27. 
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A diferencia de los árboles filogenéticos, el clado NAm 3 se comportó como 

grupo hermano de LAm A. Asimismo, el aislado EH-696P se apartó del resto de los 

clados formados, corroborándolo como en los demás análisis su comportamiento 

como un linaje independiente (Figura 28). 

 

Diversidad nucleotídica 

 

De acuerdo con los análisis de diversidad intra-específica (Tabla 6), los grupos que 

presentaron la mayor diversidad fueron NAm 3 (π= 0.00788) y LAm A (π= 0.00704), 

mientras que los grupos con menor diversidad intra-específica fueron Australia, 

Holanda y LAm B (π= 0.00026, π= 00.00066 y π= 00.00082, respectivamente). 

Con respecto a los análisis de diversidad inter-específica (Tabla 6), el grupo 

que presentó la mayor diversidad fue el linaje H167 con respecto a los linajes de 

Colombia H66 (π= 0.02881) y H69 (π= 0.02808), mientras que el menor valor de π 

se presentó entre Holanda vs. Eurasia (π= 0.00066) y entre Australia vs. LAm B (π= 

0.00110). 

 

Redes CSTs 

 

Por medio del análisis de CSTs de la matriz concatenada de 119 secuencias de arf, 

H-anti, ole1 y tub 1 obtenidas de 103 aislados de H. capsulatum, se encontraron 58 

CSTs (Figura 29). Con esta red se confirmó que el clado LAm A fue el más diverso 

(24 CSTs), seguido de NAm 3 (9 CSTs), NAm 2 (3 CSTs), Eurasia (3 CSTs), LAm 

B (3 CSTs) y África (3 CSTs). Los clados menos diversos fueron NAm 1 (2 CSTs), 

Holanda (2 CSTs) y Australia (2 CSTs). De los 58 CSTs encontrados, siete fueron 

asociados con los seis linajes descritos en la figura 29. 

De acuerdo con las distancias genéticas entre las CSTs, los clados LAm A y 

NAm 1 fueron los más distantes entre sí, Eurasia emergió de LAm A y NAm 3 

compartió ancestros comunes con NAm 2, mientras que África, Holanda y Australia 

fueron genéticamente cercanos (Figura 29). Esta última asociación también se 
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observó en los árboles filogenéticos no enraizados, representados en las figuras 1-

21. 

 

DISCUSIÓN 

 

Características relevantes de los aislados de H. capsulatum estudiados 

 

Este trabajo destaca por reunir el mayor número de aislados del complejo H. 

capsulatum obtenidos de murciélagos naturalmente infectados reportados en la 

literatura científica hasta la fecha. El uso de este tipo de aislados de H. capsulatum 

ha sido privilegiado por el grupo de investigación asociado al Laboratorio de 

Inmunología de Hongos de la Facultad de Medicina de la UNAM. En los últimos 

años, junto con colaboradores internacionales, se han generado publicaciones que 

consecutivamente van perfilando informaciones sobre el complejo H. capsulatum 

(Kasuga et al. 2003; Teixeira et al. 2016; Taylor et al. 2005; Vite-Garín et al. 2014; 

Vite-Garín et al. 2021), con énfasis en aquellos aislados obtenidos del murciélago 

guanero T. brasiliensis, los cuales han revelado características muy peculiares. 

La obtención de aislados de H. capsulatum no es un evento común incluso 

cuando proceden de muestras clínicas y más raro aún resulta su aislamiento de 

reservorios y dispersores naturales como es el murciélago. De los 119 aislados del 

hongo utilizados en los análisis, 48 procedieron de murciélagos infectados 

capturados al azar principalmente en las zonas Centro y Sur-Sureste de México, los 

cuales tienen diversos hábitos migratorios y alimenticios (Tablas 1 y 2). Estos 

aislados confieren relevancia a este estudio, ya que los análisis genéticos a partir 

de muestras ambientales enriquecen la información asociada a la diversidad 

genética de este patógeno, así como, aportan información sobre eventos de 

dispersión natural del hongo y permiten reconstruir una posible histora evolutiva de 

su distribución geográfica, considerando que al ser obtenidos de animales 

infectados podrían arrojar información más fehaciente sobre la coevolución de este 

patógeno con su hospedero natural como ha sido demostrado para otros patógenos 

de murciélagos (Akbar et al., 2012), tomando en cuenta tanto el papel de los 
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murciélagos no migratorios (que se mueven en zonas cercanas a su hábitat) y los 

migratorios (que son fieles a sus rutas migratorias). En contraste, los aislados 

clínicos de H. capsulatum, que son los más utilizados en investigación, presentan 

inconvenientes para definir su área de procedencia, debido a la migración errática 

de los humanos, la cual sesga la información filogeográfica del hongo. 

 

Marcadores filogenéticos y análisis BLASTn de las secuencias generadas 

 

Los seis marcadores empleados en esta tesis se seleccionaron tomando como 

referencia su utilidad para discriminar grupos o genotipificar aislados de H. 

capsulatum. La mayoría de los trabajos de reconstrucción filogenética de este 

hongo, publicados a la fecha, fueron realizados sólo con marcadores individuales o 

abordando análisis de matrices construidas a partir de 3 o 4 marcadores 

concatenados. En un esfuerzo por dar más robustez a los hallazgos filogenéticos, 

se incrementó el número de muestras obtenidas de la naturaleza, particularmente 

de murciélagos naturalmente infectados, el número de marcadores moleculares 

utilizados y se realizaron análisis más informativos no comúnmente aplicados en 

este hongo. Además, se incluyeron secuencias procedentes de otros trabajos 

asociados a la presente tesis (Estrada-Bárcenas et al. 2014; Rodríguez-Arellanes 

et al. 2013; Damasceno et al. 2019a; 2019b; Vite-Garín et al. 2014) y de 

colaboraciones del Laboratorio de Inmunología de Hongos con otros grupos de 

investigación (Kasuga et al. 1999; 2003; Teixeira et al. 2016; Taylor et al. 2005; 

2012). Para determinar sus porcentajes de similitud, las secuencias obtenidas se 

compararon por medio de BLASTn con secuencias previamente reportadas en 

diferentes bases de datos. Los valores obtenidos mostraron que las secuencias 

analizadas presentaron alta similitud con la mayoría de las secuencias depositadas 

en las bases de datos, por lo que se descarta cualquier posibilidad de que no 

correspondan al modelo fúngico de estudio. 
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Congruencia filogenética 

 

Los marcadores seleccionados se analizaron de manera independiente y 

concatenada. El uso de MLS como herramienta para proponer filogenias 

moleculares de organismos aporta información útil, siendo que en el caso del 

complejo H. capsulatum ha sido relevante para entender las relaciones filogenéticas 

de diferentes cepas y o aislados del hongo (Kasuga et al. 1999, 2003; Taylor et al. 

2005; Balajee et al. 2012; Vite-Garín et al. 2014; Teixeira et al. 2016). Sin embargo, 

existe una inconveniencia con el empleo de los análisis MLS, ya que procesos como 

el sorteo incompleto de linajes, la hibridación, la introgresión y la recombinación 

pueden resultar en incongruencia filogenética entre marcadores moleculares no 

ligados. Ésta, se puede incrementar según se añadan más marcadores al análisis. 

En el pasado, Kasuga et al. (1999) reportaron incongruencias entre los árboles de 

genes de H. capsulatum generados con los cuatro fragmentos génicos arf, H-anti, 

ole1 y tub1, las cuales no tuvieron efecto en la filogenia realizada por MLS; en 

consecuencia, estos autores explicaron que la incongruencia encontrada se derivó 

de procesos de recombinación. En esta tesis, para identificar posibles 

incongruencias se realizaron dos pruebas. La primera, consistió en un análisis visual 

de los árboles individuales obtenidos, el cual mostró incongruencia entre sus 

topologías, donde algunos clados y linajes presentaron diferentes posiciones según 

el marcador analizado, siendo que en todos los casos fue posible reconocer los 

clados y linajes previamente reportados por Kasuga et al. (2003), a saber: LAm A, 

LAm B, NAm 1, NAm 2, Holanda, África, Australia, Eurasia, la mayoría de los linajes 

únicos, y el clado asociado a murciélagos denominado BAC1 por Texeira et al. 

(2017) y ahora considerado como la especie filogenética NAm 3 por Vite-Garín et 

al. (2021). La segunda prueba, denominada ILD, no detectó incongruencias, lo cual 

posiblemente se debió a los bajos valores de soporte de las ramas de los árboles, 

según lo referido por Farris et al. (1994). Además, según estos autores, la medición 

de la incongruencia, sea por observación de los datos o por la aplicación de índices, 

es intuitiva y arbitraria puesto que no hay criterios que indiquen que tan grande debe 

ser un índice para demostrarla (Farris et al. 1994). Asimismo, Hipp et al. (2004) 
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señalaron que las pruebas de incongruencia no siempre son conclusivas, ya que al 

concatenar genes no se pueden demostrar errores en la filogenia. En consecuencia, 

las distintas posiciones de algunos clados y linajes, derivadas de la prueba visual 

que contradice los resultados de la prueba ILD, no deben ser consideradas como 

críticas para establecer las relaciones filogenéticas de las secuencias de los 

aislados del complejo H. capsulatum estudiados. 

 

Reconstrucción filogenética 

 

Los análisis filogenéticos individuales y concatenados revelaron que el clado LAm 

A (Kasuga et al. 2003) fue el mejor representado y el que muestra la mayor 

diversidad genética, lo cual coincide con lo reportado previamente y que es 

claramente señalado por Taylor et al. (2022) quienes mencionan que en 

Latinoamérica coexisten por lo menos 9 especies filogenéticas, a saber: Nam 3, 

LAm A1, LAm A2, LAm B1, LAm B2, RJ, LAm C, LAm D, LAm E y algunos linajes. 

Sin embargo, en la presente tesis, no se pudo corroborar la separación de LAm B 

en varias poblaciones, debido a que esta especie está conformado sólo por aislados 

de Suramérica y carecemos de aislados fúngicos de esta región, aunque los 

resultados de los análisis MLS y CSTs sugieren que los dos únicos aislados de 

Brasil (154/04 y 190/03) podrían corresponder a distintas poblaciones dentro de 

LAm B, por lo que se considera aquí, que para clarificar las relaciones filogenéticas 

de estos aislados sería necesario realizar nuevos análisis incluyendo mayor número 

de aislados provenientes de Suramérica, privilegiando los aislados obtenidos de 

animales naturalmente infectados. 

La presencia de dos clados monofiléticos, LAm B1 y LAm B2 reportados por 

Teixeira et al. (2016) dentro del clado LAm B previamente descrito por Kasuga et al. 

(2003) para Suramérica, apoya la hipótesis de que LAm B ha pasado por un proceso 

de especiación reciente como refiere Teixeira et al. (2016), el cual está asociado a 

la expansión de poblaciones representadas en un único grupo. Una característica 

de los árboles generados con secuencias de H. capsulatum es que comúnmente 

presentan bajos valores de bt y pp, lo cual coincide con lo observado en organismos 
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que se diversifican rápidamente en períodos de tiempo evolutivo cortos (JW Taylor, 

comunicación personal). 

Como se refirió en resultados, los árboles individuales de arf, H-anti, ole1 y 

tub1 mostraron los mismos clados y linajes descritos por Kasuga et al. (2003), 

aunque es necesario destacar que algunos aislados tienden a distribuirse de 

manera aleatoria en los árboles para tub1, posiblemente por la alta tasa de mutación 

que presenta este gen con respecto al resto de los marcadores estudiados, lo cual 

indicaría que este gen, al menos para H. capsulatum, se mantiene en constante 

cambio. Aún así, la topología del árbol individual permite diferenciar de manera 

general los principales clados. Se realizaron los análisis correspondientes a cada 

uno de los marcadores estudiados pero debido a la ausencia de secuencias en los 

bancos de datos para aislados del hongo, provenientes de Australia, Holanda, 

África, Eurasia y algunos linajes únicos, en los análisis para la región ITS1-5.8S-

ITS2 y el microsatélite (GA)n sólo se formaron los clados LAm A y NAm 1 así como 

LAm A y NAm 2, respectivamente. 

En estudios previos, el aislado EH-696P de H. capsulatum obtenido de T. 

brasiliensis se ubicaba separado del resto de los demás aislados fúngicos en 

diferentes análisis filogenéticos, tanto individuales como concatenados (Vite-Garín 

2011; Vite-Garín et al. 2014). Los resultados actuales lo agrupan con el aislado 

clínico H153 de Brasil, reportado por Kasuga et al. (2003), formando el linaje 

H153/EH-696P. Tal hallazgo es interesante porque sugiere la gran dispersión del 

hongo asociado al desplazamiento de su huésped y dispersor natural, el murciélago 

migratorio T. brasiliensis, que ha sido asociado a migraciones de grandes distancias 

continentales (Wilkins 1989; McCracken et al. 1994). Por otro lado, los aislados EH-

672B y EH-672H referidos como un posible linaje independiente en Vite-Garín et al. 

(2021), se incluyeron en el clado NAm 3 tanto en los análisis individuales como 

concatenados, posiblemente debido al aumento en el número de secuencias 

analizadas de aislados fúngicos de los murciélagos T. brasiliensis infectados 

(Figuras 1-18). 

Sorprendentemente, el aislado clínico 1980 de un paciente nativo de 

Colombia, que refirió nunca haber salido de su país, se incluyó en el clado NAm 2 
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en los análisis realizados con la mayoría de los marcadores (Figuras 1-6; 10-18), 

constituyendo el primer reporte del clado NAm 2 en Sudamérica. Los clados de 

Norteamérica NAm 1 y NAm 2 coexisten en la misma área geográfica (Kasuga et 

al. 2003) y, según Teixeira et al. (2016), son consideradas poblaciones monofiléticas 

y no se ha detectado flujo génico entre ellas. 

 

Coalescencia 

 

El árbol de especies (Figura 28) generado a través del análisis de coalescencia, 

mostró algunas incongruencias con respecto a la topología del resto de los análisis 

realizados, al asociar la especie NAm 3 con LAm A y Eurasia, sin embargo, estas 

diferencias pudieran estar dadas por la disminución de la variación genética en la 

matriz estudiada, pues esta se construyó sólo con cinco de los seis genes 

estudiados debido a que no se pudo calcular la tasa de mutación para la región 

ITS1-5.8S-ITS2 (sexto marcador). Sin embargo, el aislado EH-696P de un 

murciélago T. brasiliensis capturado en México mostró un comportamiento similar 

al observado en los árboles generados mediante análisis de reconstrucción 

filogenética, pues coincidentemente, este análisis sugiere que EH-696P junto con el 

aislado clínico de Brasil H153 conforman un linaje independiente tal como fue 

reportado previamente (Kasuga et al. 2003; Vite-Garín et al. 2021). 

 

Diversidad nucleotídica 

 

Los análisis de diversidad nucleotídica muestran la alta diversidad genética que 

existe entre las diferentes especies de Histoplasma, pero también resaltan la alta 

diversidad que existe entre aislados de una misma especie, destacando los valores 

de π de NAm 3 (π= 0.00788) y LAm A (π=0.00704). En análisis de coalescencia 

realizados para cada gen individual de las secuencias que conforman el clado LAm 

A, establecido por Kasuga et al. (2003), se observó que este grupo está conformado 

por al menos 16 especies (datos no presentados), lo cual resulta congruente con el 

valor de π, y fue corroborado en 2016 por Teixeira et al., quien dividió el clado en 
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varios clados nuevos. Esta gran diversidad sugiere que lo que reconocemos como 

LAm A es un grupo que está aún pasando por un proceso de especiación. Con 

respecto a NAm 3, es necesario reunir un mayor número de secuencias para 

observar si en los análisis para obtener valores de π intraespecífica, lo cual podrá 

sugerir si se trata también de un solo clado o de varios. 

De acuerdo con los valores de diversidad intra-específica para los clados 

Australia (π= 0.00026) y LAm B (π= 0.0082), en estos dos clados la diversidad es 

menor, lo cual sugiere que existe menor flujo genético entre individuos, asociado a 

las rutas migratorias de los murciélagos, y en el caso de Australia a que es un 

continente aislado lo cual podría limitar el flujo génico entre cepas distintas del 

hongo. 

 

Redes CSTs 

 

Las redes CSTs fueron generadas para investigar la diversidad y la relación entre 

todos los aislados de H. capsulatum estudiados. Con base en el número de CSTs 

encontrados en cada clado, el más diverso fue nuevamente LAm A seguido de LAm 

B, del nuevo clado NAm 3 y de NAm 2, independientemente del número de aislados 

analizados en cada clado. Los aislados de H. capsulatum del clado NAm 3 

comparten una alta similitud entre sus CSTs y en sus análisis por reconstrucción 

filogenética. Así, es factible considerar el clado NAm 3 como una especie 

filogenética, con base en el concepto de especie filogenética y de acuerdo con el 

concepto de concordancia genealógica (Freallé et al. 2005; Gazis et al. 2011; Taylor 

et al. 2000a). 

Finalmente, los análisis obtenidos para el microsatélite (GA)n y para la región 

ITS1-5.8S-ITS2, junto con los resultados de los cuatro marcadores (arf, H-anti, ole1 

y tub1), mostraron que la diversidad genética del complejo de especies Histoplasma 

capsulatum se asocia a su distribución geográfica y, asimismo, que algunas 

especies del complejo H. capsulatum pudieran presentar una relación huésped-

específica, conocida como estenoxenismo, como se ha detectado en las especies 
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filogenéticas del hongo obtenidas de murciélagos T. brasiliensis naturalmente 

infectados. 

 

CONCLUSIONES 

 
Actualmente, las filogenenia de las relaciones entre las especies del complejo H. 

capsulatum, se encuentran en constante cambio debido al análisis de nuevos 

aislados y el apoyo de técnicas moleculares y genómicas novedosas y más 

informativas. Por medio de aportaciones recientes, ha quedado de manifiesto la 

gran diversidad genética de H. capsulatum, particularmente en Latinoamérica.  

En esta tesis, destaca la formación de un clado previamente sugerido por 

Taylor et al. (2005), Vite-Garín et al. (2014) y Texeira et al. (2016), que ha sido 

considerado por Vite-Garín et al. (2021) como una nueva especie filogenética 

referida aquí como NAm 3. Oportunamente, esta especie deberá ser nombrada 

siguiendo las reglas de nomenclatura biológica. Esta especie filogenética está 

sustentada por la mayoría de los aislados fúngicos de T. brasiliensis conteniendo 

también los aislados EH-672B/EH-672H que se clasificaron previamente como 

linaje independiente en Vite-Garín et al. (2021) y que en este estudio se asociaron 

con NAm 3 después de los análisis realizados, posiblemente por la inclusión de 

otros genes en el análisis que estén aportando mayor información acerca de la 

diversidad de estos aislados. Asimismo, los resultados obtenidos dieron mayor 

robustez al linaje H153 con la incorporación del aislado de T. brasiliensis EH-696P 

y además revelaron por primera vez la presencia de un aislado NAm 2 en Colombia. 

 
PERSPECTIVAS INMEDIATAS Y FUTURAS 

 

Cada día surgen nuevos métodos para trabajar con datos moleculares, o los ya 

existentes son optimizados. Es por esto que para microorganismos como 

Histoplasma, que presentan poca variabilidad fenotipica, es indispensable que 

además de los análisis moleculares clásicos, se exploren nuevas herramientas que 

permitan inferir relaciones filogenéticas más confiables, conocer la dinámica 

poblacional en forma más precisa y que además permitan conocer con mayor 
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detalle la genética del complejo H. capsulatum, además de la necesidad de obtener 

un mayor número de aislados de distintas fuentes, particularmente aquellos 

provenientes de la naturaleza, ya que estos reflejan mejor la distribución natural del 

hongo en el mundo.  
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Tabla 1. Datos de las cepas y/o aislados seleccionados para el estudio 

Cepa y/o aislado 
(especie filogenética)* 

Huésped Fuente Procedencia 

EH-315 (linaje) Mormoops megalophylla Intestino GR, MX 
EH-372 (LAm A) Artibeus hirsutus Intestino MS, MX 
EH-373 (LAm A) A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-374 (LAm A) A. hirsutus Bazo MS, MX 
EH-375  A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-376 (LAm A) A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-377 (LAm A) A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-378 (LAm A) A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-383H Leptonycteris nivalis Hígado MS, MX 
EH-383I L. nivalis Intestino MS, MX 
EH-383P (LAm A) L. nivalis Pulmón MS, MX 
EH-384H Tadarida brasiliensis Hígado OC, MX 
EH-384I T. brasiliensis Intestino OC, MX 
EH-384P T. brasiliensis Pulmón OC, MX 
EH-391 (LAm A) L. nivalis Hígado MS, MX 
EH-393 (LAm A) L. nivalis Bazo MS, MX 
EH-394B (LAm A) L. curasoae Bazo MS, MX 
EH-394H (LAm A) L. curasoae Hígado MS, MX 
EH-394P (LAm A) L. curasoae Pulmón MS, MX 
EH-395B (LAm A) L. curasoae Bazo OC, MX 
EH-395P (LAm A) L. curasoae Pulmón OC, MX 
EH-398P (LAm A) L. curasoae Pulmón OC, MX 
EH-408H (LAm A) L. nivalis Hígado PL, MX 
EH-408P (LAm A) L. nivalis Pulmón PL, MX 
EH-436  A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-437 Desmodus rotundus Pulmón MS, MX 
EH-449B L. nivalis Bazo MS, MX 
EH-449I L. nivalis Intestino MS, MX 
EH-449P (LAm A) L. nivalis Pulmón MS, MX 
EH-450H L. curasoae Hígado OC,MX 
EH-521 A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-522 A. hirsutus Pulmón MS, MX 
EH-626B L. curasoae Bazo MS, MX 
EH-655I T. brasiliensis Intestino CS, MX 
EH-655P T. brasiliensis Pulmón CS, MX 
EH-658H T. brasiliensis Hígado CS, MX 
EH-658P T. brasiliensis Pulmón CS, MX 
EH-659P T. brasiliensis Pulmón CS, MX 
EH-670B T. brasiliensis Bazo CS, MX 
EH-670H T. brasiliensis Hígado CS, MX 
EH-671B T. brasiliensis Bazo MN, MX 
EH-671H T. brasiliensis Hígado MN, MX 
EH-671P T. brasiliensis Pulmón MN, MX 
EH-672B T. brasiliensis Bazo HG, MX 
EH-672H T. brasiliensis Hígado HG, MX 
EH-696P T. brasiliensis Pulmón NL, MX 
154/04 Molossus molossus ND SP, BR 
190/03 M. rufus ND SP, BR 
CEPA 2 (LAm A) Zanate Guano GT, GT 
L-100-91 (LAm A) Zanate Guano GT, GT 
CEPA 3 (LAm A) Humano Peritoneo GT, GT 
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EH-46 Humano Hígado GR, MX 
EH-53 Humano Sangre HG, MX 
EH-317 Humano Sangre MS, MX 
AP Humano LCR** CO 
GeM Humano ND CO 
WCh Humano Sangre CO 
1980 Humano ND CO 
H.1.02.W (LAm A) Humano ND GT, GT 
H.1.04.91 (LAm A) Humano ND GT, GT 
H.1.11.94 (LAm A) Humano Esputo GT, GT 
H.1.12.96 (LAm A) Humano ND GT, GT 
Downs (NAm 1)*** Humano Vagina IL, EUA 
G-186B (linaje)*** Humano ND PA 
G-271B (NAm 2)*** Humano ND LA, EUA 

Abreviaturas: Brasil (BR) - SP: São Paulo; Colombia (CO); Estados Unidos de América (EUA) - 

Illinois (IL); LA: Louisiana; Guatemala (GT); México (MX) - CS: Chiapas; GR: Guerrero; HG: Hidalgo; 

MN: Michoacán; MS: Morelos; NL: Nuevo León; OC: Oaxaca; PL; Puebla; Panamá (PA). 

*Cepas de distintas especies filogenéticas clasificadas por Kasuga et al. (2003). 

** LCR= Líquido cefalorraquídeo. 

*** Cepas de referencia de H. capsulatum comúnmente utilizadas. 
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Tabla 2. Datos migratorios y alimenticios de los murciélagos incluidos en el estudio 

Especie 
 

               Hábito No. de individuos 
(Procedencia) 

 Migratorio Alimenticio  

Mormoops megalophylla Migratorio Insectívoro 1 (GR) 
Artibeus hirsutus Residente Frugívoro 10 (MS) 
Leptonycteris nivalis Migratorio Polinívoro-nectarívoro 8 (MS), 2 (PL) 
L. curasoae Migratorio Polinívoro-nectarívoro 4 (MS), 4 (OC) 
Tadarida brasiliensis Migratorio Insectívoro 7 (CS), 2 (HG), 

3 (MN), 1 (NL), 
3 (OC) 

Desmodus rotundus Residente Hematófago 1 (MS) 
Molossus molossus Migratorio Insectívoro 1 (SP, BR) 

M. rufus Migratorio Insectívoro 1(SP, BR) 

Abreviaturas: BR: Brasil; CS: Chiapas; CDMX: Ciudad de México; GR: Guerrero; HG: Hidalgo; MN: 

Michoacán; MS: Morelos; NL: Nuevo León; OC: Oaxaca; PL; Puebla; SP: São Paulo. 
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Tabla 3: No. de acceso de las secuencias depositadas en diferentes bases de datos 

Aislado Marcador molecular  

 arf H-anti ole1 tub1 (GA)n ITS1-5.8S-ITS2 

EH-315 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

No depositada BOLD Systems 

HIST002-13 

EH-372 GenBank 

AF495595 

GenBank 

AF495596 

GenBank 

AF49559 

GenBank 

AF49559 

GenBank 

GQ223269 

Sin secuencia 

EH-373 GenBank 

AF495599 

GenBank 

AF495600 

GenBank 

AF495601 

GenBank 

AF495602 

GenBank 

GQ223270 

BOLD Systems 

HIST004-13 

EH-374 GenBank 

AF495603 

GenBank 

AF495604 

GenBank 

AF495605 

GenBank 

AF495606 

GenBank 

GQ223271 

BOLD Systems 

HIST020-13 

EH-375 GenBank 

AF495607 

GenBank 

AF495608 

GenBank 

AF495609 

GenBank 

AF495610 

GenBank 

GQ184595 

BOLD Systems 

HIST005-13 

EH-376 GenBank 

AF495611 

GenBank 

AF495612 

GenBank 

AF495613 

GenBank 

AF495614 

GenBank 

GQ223272 

BOLD Systems 

HIST021-13 

EH-377 GenBank 

AF495615 

GenBank 

AF495616 

GenBank 

AF495617 

GenBank 

AF495618 

GenBank 

GQ223273 

No depositada 

EH-378 TreeBase S1063 TreeBase S1063 TreeBase S1063 TreeBase S1063 GenBank 

GQ219669 

BOLD Systems 

HIST022-13 

EH-383H No depositada 

 

No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ219672 

BOLD Systems 

HIST023-13 

EH-383I GenBank 

AF495619 

GenBank 

AF495620 

GenBank 

AF495621 

GenBank 

AF495621 

GenBank 

GQ219670 

Sin secuencia 

EH-383P GenBank 

AF495623 

GenBank 

AF495624 

GenBank 

AF495625 

GenBank 

AF495625 

GenBank 

GQ219671 

Sin secuencia 

EH-384H Sin secuencia No depositada 

 

No depositada 

 

Sin secuencia GenBank 

GQ180984 

No depositada 
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EH-384I GenBank 

AF495627 

GenBanK 

AF495628 

GenBank 

AF495629 

GenBank 

AF495629 

GenBank 

GQ180983 

Sin secuencia 

EH-384P GenBank 

AF495631 

GenBank 

AF495632 

GenBank 

AF495633 

GenBank 

AF495633 

GenBank 

GQ180982 

Sin secuencia 

EH-391 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

GenBank 

GQ223274 

GenBank 

GQ223274 

BOLD Systems 

HIST006-13 

EH-393 GenBank 

AF495635 

GenBank 

AF495636 

GenBank 

AF495637 

GenBank 

AF495638 

GenBank 

GQ219673 

BOLD Systems 

HIST007-13 

EH-394B Sin secuencia No depositada No depositada 

 

No depositada GenBank 

GQ225774 

No depositada 

EH-394H No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ225773 

Sin secuencia 

EH-394P GenBank 

AF495640 

GenBank 

AF495639 

GenBank 

AF495641 

GenBank 

AF495642 

GenBank 

GQ225775 

BOLD Systems 

HIST008-13 

EH-395B 

 

No depositada No depositada No depositada Sin secuencia GenBank 
GQ225776 

Sin secuencia 

EH-395P No depositada No depositada No depositada Sin secuencia GenBank 

GQ254644 

Sin secuencia 

EH-398P No depositada No depositada No depositada No depositada No depositada 

 

BOLD Systems 

HIST009-13 

EH-408H GenBank 

AF495644 

GenBank 

AF495643 

GenBank 

AF495645 

GenBank 

AF495646 

GenBank 

GQ223265 

Sin secuencia 

EH-408P GenBank 

AF495647 

GenBank 

AF495648 

GenBank 

AF495649 

GenBank 

AF495650 

GenBank 

GQ223264 

Sin secuencia 

EH-436 No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ223266 

Sin secuencia 

EH-437 No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ223276 

No depositada 
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EH-449B GenBank 

KT601373 

GenBank 

KT601437 

GenBank 

KT601410 

GenBank 

KT601455 

GenBank 

GQ223280 

Sin secuencia 

EH-449I No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ223277 

No depositada 

EH-449P No depositada No depositada No depositada No depositada Sin secuencia No depositada 

EH-450H Sin secuencia No depositada No depositada Sin secuencia GenBank 

GQ223278 

Sin secuencia 

EH-521 Sin secuencia No depositada No depositada No depositada Sin secuencia BOLD Systems 

HIST026-13 

EH-522 Sin secuencia No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ223279 

BOLD Systems 

HIST027-13 

EH-626B No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ223267 

BOLD Systems 

HIST028-13 

EH-655I No depositada Sin secuencia No depositada No depositada GenBank 

GQ180986 

No depositada 

EH-655P GenBank 

KT601374 

GenBank 

KT601438 

GenBank 

KT601411 

GenBank 

KT601458 

GenBank 

GQ180985 

BOLD Systems 

HIST012-13 

EH-658H GenBank 

KT601375 

GenBank 

KT601439 

GenBank 

KT601412 

GenBank 

KT601459 

GenBank 

GQ0180987 

BOLD Systems 

HIST013-13 

EH-658P No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

GQ254643 

Sin secuencia 

EH-659P Sin secuencia No depositada Sin secuencia Sin secuencia Sin secuencia No depositada 

EH-670B GenBank 

KT601376 

GenBank 

KT601440 

GenBank 

KT601414 

GenBank 

KT601460 

GenBank 

GQ180988 

No depositada 

EH-670H GenBank 

KT601377 

GenBank 

KT601441 

GenBank 

KT601415 

GenBank 

KT601461 

GenBank 

GQ180989 

BOLD Systems 

HIST015-13 

EH-671B No depositada No depositada Sin secuencia No depositada No depositada No depositada 

EH-671H No depositada No depositada Sin secuencia No depositada No depositada Sin secuencia 
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EH-671P No depositada No depositada No depositada No depositada No depositada BOLD Systems 

HIST016-13 

EH-672B GenBank 

KT601378 

GenBank 

KT601442 

GenBank 

KT601413 

GenBank 

KT601456 

No depositada BOLD Systems 

HIST017-13 

EH-672H GenBank 

KT601379 

GenBank 

KT601443 

GenBank 

KT601416 

GenBank 

KT601457 

No depositada BOLD Systems 

HIST029-13 

EH-696P GenBank 

KT601380 

GenBank 

KT601444 

GenBank 

KT601417 

GenBank 

KT601462 

No depositada BOLD Systems 

HIST018-13 

154-04 No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

FJ977617 

Sin secuencia 

190-03 No depositada No depositada No depositada No depositada GenBank 

FJ977617 

Sin secuencia 

CEPA 2 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

L-100-91 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

CEPA 3 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

EH-46 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

No depositada BOLD Systems 

HIST019-13 

EH-53 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

GenBank 

GQ223268 

BOLD Systems 

HIST001-13 

EH-317 GenBank 

AF495541 

GenBank 

AF495542 

GenBank 

AF495543 

GenBank 

AF495544 

No depositada BOLD Systems 

HIST003-13 

AP GenBank 

KT601352 

GenBank 

KT601427 

GenBank 

KT601389 

GenBank 

KT601471 

Sin secuencia Sin secuencia 

GeM GenBank 

KT601354 

GenBank 

KT601445 

GenBank 

KT601391 

GenBank 

KT601473 

Sin secuencia Sin secuencia 
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WCh GenBank 

KT601362 

GenBank 

KT601454 

GenBank 

KT601399 

GenBank 

KT601481 

Sin secuencia Sin secuencia 

1980  No depositada No depositada Sin secuencia No depositada No depositada Sin secuencia 

H.1.02.W TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H.1.04.91 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H.1.11.94 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H.1.12.96 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

Downs TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia No depositada 

G-186B TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

No depositada No depositada 

G-217B GenBank 

L25117.1 

GenBank 

U20346.1 

GenBank 

X85962.1 

GenBank 

M28358.1 

GenBank 

L11390.2 

Sin secuencia 

CA-1 GenBank 

JX033954.1 

GenBank 

JX033955.1 

Sin secuencia GenBank 

JX033956.1 

Sin secuencia Sin secuencia 

CA-2  GenBank 

JX033960.1 

GenBank 

JX033961.1 

Sin secuencia GenBank 

JX033962.1 

Sin secuencia Sin secuencia 

CO-1 GenBank 

JX033948.1 

GenBank 

JX033949.1 

Sin secuencia GenBank 

JX033950.1 

Sin secuencia Sin secuencia 

CO-2 GenBank 

JX033951.1 

GenBank 

JX033952.1 

Sin secuencia GenBank 

JX033953.1 

Sin secuencia Sin secuencia 

CO-3 GenBank 

JX033957.1 

GenBank 

JX033958.1 

Sin secuencia GenBank 

JX033959.1 

Sin secuencia Sin secuencia 

TX-1 GenBank GenBank Sin secuencia GenBank Sin secuencia Sin secuencia 
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JX033963.1 JX033964.1 JX033965.1 

G-184B TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

G-186A TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H11 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H60 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H61 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H62 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H63 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H66 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H67 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H69 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H77 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H79 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H87 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H97 TreeBase TreeBase TreeBase TreeBase Sin secuencia Sin secuencia 
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S1063 S1063 S1063 S1063 

H126 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H127 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H137 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H139 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H140 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H144 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H146 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H147 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H148 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H149 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H150 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H151 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H152 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H153 TreeBase TreeBase TreeBase TreeBase Sin secuencia Sin secuencia 
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S1063 S1063 S1063 S1063 

H155 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H157 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H158 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H159 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H160 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H161 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H162 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H163 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H164 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H165 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H166 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H167 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H176 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H178 TreeBase TreeBase TreeBase TreeBase Sin secuencia Sin secuencia 
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S1063 S1063 S1063 S1063 

H179 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H185 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H187 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H189 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H192 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 

H194 TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

TreeBase 

S1063 

Sin secuencia Sin secuencia 
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Tabla 4. Datos genéticos de los alineamientos estudiados 

Gen Número 
de 

secuencias 

Tamaño 
del 

fragmento 
(nt) 

Sitios Mutaciones 

únicas 

Indels Número de 

Transiciones 

Número de 

Transversiones 

Inicio 
(nt) 

Término 
(nt) 

Variables 
(nt) 

Informativos 
(nt) 

    

arf 112 458 415 872 65 41 22 10 25 25 
H-anti 119 394 394 786 82 63 15 6 32 19 
ole1 109 415 37 451 66 46 19 9 38 13 
tub1 114 274 590 863 87 72 13 82 50 25 
(GA)n 49 239 1971 2209 30 21 6 20 15 6 
ITS1-5.8S- 
ITS2 

37 624 33(18S)* 35(28S)* 55 18 37 31 37 25 

Los datos referidos en la tabla se generaron para cada secuencia obtenida, comparándolas con las secuencias completas de las cepas de 

referencia G-217B [para arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n] y Downs (para ITS1-5.8S-ITS2) depositadas en GenBank. 

*El fragmento de la región ITS1-5.8S-ITS2 incluyó los últimos 33 nt del gen 18S y los primeros 35 nt del gen 28S como sitios de inicio y término, 

respectivamente. 
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Tabla 5: Resultados del análisis Incongruence Length Diference (ILD) usando los marcadores 

estudiados  

Partición Suma de las longitudes de los árboles Valor P  

Partición  

original 

Rango de 

Réplicas 

arf vs. H-anti 121 136  

arf vs. ole1 114 153-154 0.002000 

arf vs. tub1 152 173-174 0.002000 

arf vs. (GA)n 67 71 0.002000 

arf vs. ITS1-5.8S-ITS2 73 84-89 0.002000 

H-anti vs. ole1 131 174-176 0.002000 

H-anti vs. tub1 169 189-190 0.002000 

H-anti vs. (GA)n 84 85 0.002000 

H-anti vs. ITS1-5.8S-ITS2 90 99-101 0.002000 

ole1 vs. tub1 162 196-199 0.002000 

ole1 vs. (GA)n 77 74-82 0.0026000 

ole1 vs. ITS1-5.8S-ITS2 83 89-99 0.002000 

tub1 vs. (GA)n 115 112-119 0.208000 

tub1 vs. ITS1-5.8S-ITS2 121 123-132 0.002000 

(GA)n vs. ITS1-5.8S-ITS2 36 37-40 0.006000 

6 genes 319 448-452 0.0100000 
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Tabla 6: Análisis de diversidad nucleotídica (π) 

 

 

África                 

Australia 0.01628                

EH-672B/ 

EH-672H 

0.01295 0.01222               

Eurasia 0.01277 0.01456 0.00787              

G-184B 

G-186A 

G-186B 

0.01397 0.01412 0.01435 0.01305             

Holanda 0.01787 0.01192 0.01923 0.00066 0.02094            

H66 0.00899 0.00762 0.00833 0.00675 0.01196 0.01989           

H69 0.01241 0.00981 0.01323 0.00894 0.01331 0.02340 0.01454          

H140 

H185 

0.01516 0.01328 0.01611 0.01159 0.01176 0.02244 0.01235 0.01277         

H153/ 

EH-696P 

0.01769 0.01535 0.01687 0.01334 0.01802 0.02373 0.01808 0.02158 0.02072        

H167 0.01506 0.01110 0.01963 0.01124 0.01563 0.02562 0.02881 0.02808 0.01738 0.02420       

LAm A 0.00784 0.00853 0.00583 0.00581 0.00679 0.00595 0.00508 0.00508 0.00583 0.00638 0.00527      

LAm B 0.01364 0.00110 0.00655 0.01277 0.01002 0.01244 0.00387 0.00491 0.00727 0.01132 0.00738 0.00883     

NAm 1 0.02513 0.02603 0.01613 0.02693 0.01783 0.02188 0.01152 0.01124 0.01432 0.01977 0.00710 0.01443 0.01982    

NAm 2 0.01873 0.02118 0.01013 0.01901 0.01439 0.01900 0.00851 0.01031 0.01304 0.01674 0.01075 0.01033 0.01449 0.02674   

NAm 3 0.00851 0.01103 0.00128 0.01209 0.00664 0.00572 0.00372 0.00372 0.00568 0.00662 0.00405 0.01155 0.01016 0.01587 0.0937  

π intra 

específica 

 

0.00356 

 

0.00026 

 

0.00385 

 

0.00143 

 

0.00409 

 

0.00066 

 

*NA 

 

*NA 

 

0.00150 

 

0.00396 

 

*NA 

 

0.00704 

 

0.00082 

 

0.00480 

 

0.00158 

 

0.00788 

Para determinar los valores de diversidad nucleotídica intra e inter específica se utilizó el software DnaSP ver. 5.10 (ver Materiales y Métodos). 

*NA= No aplica. El valor de π no puede ser calculado en una sola secuencia. 
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Fig.1. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de arf, utilizando el método de parsimonia. Se obtuvo el 

árbol de consenso estricto a partir del análisis de 112 secuencias, considerando 

valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.2. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de arf, utilizando el método de máxima verosimilitud. Se 

obtuvo el árbol a partir del análisis de 112 secuencias, considerando valores de bt 

≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.3. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de arf, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 112 

secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.4. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de H-anti, utilizando el método de parsimonia. Se obtuvo 

el árbol de consenso estricto a partir del análisis de 119 secuencias, considerando 

valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.5. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de H-anti, utilizando el método de máxima verosimilitud. 

Se obtuvo el árbol a partir del análisis de 119 secuencias, considerando valores de 

bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.6. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de H-anti, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 119 

secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.7. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de ole1, utilizando el método de parsimonia. Se obtuvo el 

árbol de consenso estricto a partir del análisis de 109 secuencias, considerando 

valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.8. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de ole1, utilizando el método de máxima verosimilitud. Se 

obtuvo el árbol a partir del análisis de 109 secuencias, considerando valores de bt 

≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.9. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de ole1, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 109 

secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.10. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de tub1, utilizando el método de parsimonia. Se obtuvo el 

árbol de consenso estricto a partir del análisis de 114 secuencias, considerando 

valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.11. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de tub1, utilizando el método de máxima verosimilitud. Se 

obtuvo el árbol a partir del análisis de 114 secuencias, considerando valores de bt 

≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.12. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de tub1, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 114 

secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.13. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias del microsatélite (GA)n, utilizando el método de 

parsimonia. Se obtuvo el árbol de consenso estricto a partir del análisis de 49 

secuencias, considerando valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.14. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias del microsatélite (GA)n, utilizando el método de máxima 

verosimilitud. Se obtuvo el árbol a partir del análisis de 49 secuencias, considerando 

valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.15. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias del microsatélite (GA)n, utilizando el método de inferencia 

bayesiana. Se obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 

49 secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los 

nodos correspondientes. 
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Fig.16. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2, utilizando el método de 

parsimonia. Se obtuvo el árbol de consenso estricto a partir del análisis de 36 

secuencias, considerando valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.17. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2, utilizando el método de 

máxima verosimilitud. Se obtuvo el árbol a partir del análisis de 36 secuencias, 

considerando valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.18. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2, utilizando el método de 

inferencia bayesiana. Se obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del 

análisis de 36 secuencias, considerando valores de pp ≥95%, los cuales se indican 

en los nodos correspondientes. 
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Fig.19. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

concatenada, utilizando el método de parsimonia. Se obtuvo el árbol de consenso 

estricto a través del análisis de una matriz concatenada construida con las 

secuencias de seis fragmentos génicos (arf, H-anti, ole1, tub1, (GA)n e ITS1-5.8S-

ITS2) de 119 aislados de H. capsulatum. Se consideraron valores de bt ≥70%, los 

cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.20. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

concatenada, utilizando el método de máxima verosimilitud. El árbol fue obtenido a 

través del análisis de una matriz concatenada construida con las secuencias de seis 

fragmentos génicos (arf, H-anti, ole1, tub1, (GA)n e ITS1-5.8S-ITS2) de 119 aislados 

de H. capsulatum. Se consideraron valores de bt ≥70%, los cuales se indican en los 

nodos correspondientes. 
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Fig.21. Árbol filogenético no enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

concatenada, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se obtuvo el árbol de 

“Maximum-clade credibility” a través del análisis de una matriz concatenada 

construida con las secuencias de seis fragmentos génicos (arf, H-anti, ole1, tub1, 

(GA)n e ITS1-5.8S-ITS2) de 119 aislados de H. capsulatum. Se consideraron 

valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.22. Árbol filogenético enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de arf, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 112 secuencias 

de H. capsulatum utilizando B. dermatitidis como grupo externo. Se consideraron 

los valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.23. Árbol filogenético enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de ole1, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 109 secuencias 

de H. capsulatum, utilizando B. dermatitidis como grupo externo. Se consideraron 

los valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.24. Árbol filogenético enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de tub1, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se 

obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del análisis de 114 secuencias 

de H. capsulatum, utilizando B. dermatitidis como grupo externo. Se consideraron 

los valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.25. Árbol filogenético enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

individual de secuencias de la región ITS1-5.8S-ITS2, utilizando el método de 

inferencia bayesiana. Se obtuvo el árbol de “Maximum-clade credibility” a partir del 

análisis de 36 secuencias de H. capsulatum, utilizando B. dermatitidis como grupo 

externo. Se consideraron los valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.26. Árbol filogenético enraizado de H. capsulatum generado por una matriz 

concatenada, utilizando el método de inferencia bayesiana. Se obtuvo el árbol de 

“Maximum-clade credibility” a través del análisis de una matriz concatenada 

construida con las secuencias de cuatro fragmentos génicos (arf, ole1, tub1, e ITS1-

5.8S-ITS2) de 119 aislados de H. capsulatum, utilizando B. dermatitidis como grupo 

externo. Se consideraron los valores de pp ≥95%, los cuales se indican en los nodos 

correspondientes. 
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Fig.27. Árbol de especies de H. capsulatum generado por el método de delimitación 

de especies con base en coalescencia. Se obtuvo el árbol de “Maximum-clade 

credibility” a través del análisis de una matriz concatenada construida con las 

secuencias de cinco fragmentos génicos (arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n) de 119 

aislados de H. capsulatum. Se consideró un reloj molecular estricto y valores de pp 

≥95%. En cada nodo se muestran las edades de los clados, estimadas mediante 

BEAUti 1.8.2.  
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Fig.28. Árbol de especies de H. capsulatum generado por el método de delimitación 

de especies con base en coalescencia. Se obtuvo el árbol de “Maximum-clade 

credibility” a través del análisis de una matriz concatenada construida con las 

secuencias de cinco fragmentos génicos (arf, H-anti, ole1, tub1 y (GA)n) de 119 

aislados de H. capsulatum. Se consideró un reloj molecular estricto y valores de pp 

≥95%, los cuales se indican en los nodos correspondientes. 
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Fig.29. Red de dispersión del complejo H. capsulatum de acuerdo con los tipos de 

secuencias concatenadas (CSTs, del inglés concatenated sequence-types) de 119 

aislados estudiados. Un total de 58 CSTs fueron generados a partir de 1538-nt 

alineados y analizados por el método “median-joining network”, utilizando los cuatro 

fragmentos génicos concatenados arf, H-anti, ole1 y tub1. La longitud de las ramas 

en la red es proporcional al número de substituciones y el tamaño relativo de los 

círculos es proporcional con la frecuencia de las CSTs. Cada nodo (circulo negro) 

indica una CST hipotética perdida. Los colores de cada CST corresponden a los 

diferentes clados y linajes descritos. 
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versity analysis reveals a strong population structure in Histoplasma cap- 

sulatum LAmA (Histoplasma suramericanum). J Fungi 7:865. 

https://doi.org/10.3390/jof7100865 

Altschul, S.F., Gish, W., Miller, W., Myers, E.W., Lipman, D.J., 1990. Basic local 

alignment search tool. J. Mol. Biol. 215, 403-410. 

https://doi.org/10.1016/S0022-2836(05)80360-2 

Balajee, S.A., Hurst, S.F., Chang, L.S., Miles, M., Beeler, W., Hale, C., Kasuga, T., 

Benedict, K., Chiller, T., Lindsley, M.D., 2012. Multilocus sequence typing of 

Histoplasma capsulatum in formalin-fixed paraffin-embedded tissues from cats 

living in non-endemic regions reveals a new phylogenetic clade. Med. Mycol. 

50, 91-98. https://doi.org/10.3109/13693786.2012.733430 

Bandelt, H.J., Forster, P., Röhl, A., 1999. Median-joining networks for inferring 

intraspecific phylogenies. Mol. Biol. Evol. 16, 37-48. 

https://doi.org/10.1093/oxfordjournals.molbev.a026036 

Carstens, B.C., Dewey, T.A. 2010. Species delimitation using a combined 

coalescent and information-theoretic approach: an example from North 

American. Myotis bats. Syst. Biol. 59, 400–414. 

https://doi.org/10.1093/sysbio/syq024 

Carter, D.A., Burt, A., Taylor, J.W., Koenig, G.L., Dechairo, B.M., White, T.J., 1997. 

A set of electrophoretic molecular markers for strain typing and population 

https://doi.org/10.1128/AEM.01791-12
https://doi.org/10.3390/jof7100865
https://doi.org/10.1016/S0022-2836(05)80360-2
https://doi.org/10.3109/13693786.2012.733430
https://doi.org/10.1093/oxfordjournals.molbev.a026036
https://doi.org/10.1093/sysbio/syq024


 

 85 

genetic studies of Histoplasma capsulatum. Electrophoresis 18, 1047-1053. 

https://doi.org/10.1002/elps.1150180703 

Carter, D.A., Burt, A., Taylor, J.W., Koenig, G.L., White, T.J., 1996. Clinical isolates 

of Histoplasma capsulatum from Indianapolis, Indiana, have a recombining 

population structure. J. Clin. Microbiol. 34, 2577-2584. 

https://doi.org/10.1128/jcm.34.10.2577-2584.1996 

Carter, D.A., Taylor, J.W., Dechairo, B., Burt, A., Koenig, G.L., White, T.J., 2001. 

Amplified single-nucleotide polymorphisms and a (GA)n microsatellite marker 

reveal genetic differentiation between populations of Histoplasma capsulatum 

from the Americas. Fungal Genet. Biol. 34, 37-48. 

https://doi.org/10.1006/fgbi.2001.1283 

Damasceno, L.S., Vite-Garín, T., Ramírez, J.A., Rodríguez-Arellanes, G., Abreu De 

Almeida, M., Muniz, Mdm., Lima De Mesquita, J.R., Silva Leitão T.M.J., Taylor, 

M.L. y Zancopé-Oliveira, R.M. (2019a). Mixed infection by Histoplasma 

capsulatum isolates with different mating types in Brazilian AIDS-patients. Rev. 

Inst. Med. Trop. São Paulo 61:e8. https://doi.org/10.1590/S1678-

9946201961008 

Damasceno, L.S., Teixeira, M.D.M., Barker, B.M., Almeida, M.A., Muniz, Mdm., 

Pizzini, C.V., Lima Mesquita, J.R, Rodríguez-Arellanes, G., Ramírez, J.A., Vite-

Garín, T., Silva Leitão, T.M.J., Taylor, M.L., Almeida-Paes, R. y Zancopé-

Oliveira, R.M. (2019b). Novel clinical and dual infection by Histoplasma 

capsulatum genotypes in HIV patients from northeastern, Brazil. Sci. Rep. 

9:11789, https://doi.org/10.1038/s41598-019-48111-6. 

Degnan, J.H., Rosenberg, N.A., 2009. Gene tree discordance, phylogenetic 

inference and the multispecies coalescent. Trends Ecol. Evol. 6, 332-340. 

https://doi.org/10.1016/j.tree.2009.01.009 

Degnan, J.H., Salter, L.A., 2005. Gene tree distributions under the coalescent 

process. Evolution 59, 24–37. https://doi.org/10.1111/j.0014-

3820.2005.tb00891.x 

https://doi.org/10.1002/elps.1150180703
https://doi.org/10.1128/jcm.34.10.2577-2584.1996
https://doi.org/10.1006/fgbi.2001.1283
https://doi.org/10.1590/S1678-9946201961008
https://doi.org/10.1590/S1678-9946201961008
https://doi.org/10.1038/s41598-019-48111-6
https://doi.org/10.1016/j.tree.2009.01.009
https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2005.tb00891.x
https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2005.tb00891.x


 

 86 

De Luna, E., Guerrero, J.A., Chew-Taracena, T., 2005. Sistemática biológica: 

avances y direcciones en la teoría y los métodos de la reconstrucción 

filogenética. Hidrobiológica 15, 351-370. 

Denis, C.M., Mazars, E., Guyot, K., Odberg-Ferragut, C., Viscogliosi, E., Dei-Cas, 

E., Wakefield, A.E., 2000. Genetic divergence at the SODA locus of six different 

formae speciales of Pneumocystis carinii. Med. Mycol. 38, 289–300. 

https://doi.org/10.1080/mmy.38.4.289.300 

Drummond, A.J., Suchard, M.A., Xie, D., Rambaut, A., 2012. Bayesian 

phylogenetics with BEAUti and the BEAST 1.7. Mol. Biol. Evol. 29, 1969-1973. 

https://doi.org/10.1093/molbev/mss075 

Eissenberg LG, Poirier S, Goldman WE. 1996. Phenotypic variation and persistence 

of Histoplasma capsulatum yeasts in host cells. Infect. Immun. 64, 5310-5314. 

https://doi.org/10.1128/iai.64.12.5310-5314.1996 

Ereshefsky, M., 2010. Darwin´s solutions to the species problem. Synthese 175, 

405-425. https://doi.org/10.1007/s11229-009-9538-4 

Estrada-Bárcenas, D.A., Vite-Garín, T., Navarro-Barranco, H., De La Torre 

Arciniega, R., Pérez-Mejía, A., Rodríguez-Arellanes, G., Ramirez, J.A., 

Sahaza, J.H., Taylor, M.L., Toriello, C., 2014. Genetic diversity of Histoplasma 

and Sporothrix complexes based on sequences of their ITS1-5.8S-ITS2 

regions from the Bold System. Rev. Iberoam. Micol. 31, 11-15. 

https://doi.org/10.1016/j.riam.20131.10.003 

Farris, J.S., Källersjö, M., Kluge, A.G., Bult, C., 1994. Testing significance of 

incongruence. Cladistics 10, 315-319. https://doi.org/10.1111/j.1096-

0031.1994.tb00181.x 

Fréalle, E., Noël, C., Viscogliosi, E., Camus, D., Dei-Cas, E., Delhaes, L., 2005. 

Manganese superoxide dismutase in pathogenic fungi: An issue with 

pathophysiological and phylogenetic involvements. FEMS Immunol. Med. 

Microbiol. 45, 411-422. https://doi.org/10.1016/j.femsim.2005.06.003 

Fréalle, E., Rodrigue, M., Gantois, N., Aliouat, C.M., Delaporte, E., Camus, D., Dei-

Cas, E., Kauffmann-Lacroix, C., Guillot, J., Delhaes, L., 2007. Phylogenetic 

analysis of Trichophyton mentagrophytes human and animal isolates based on 

https://doi.org/10.1080/mmy.38.4.289.300
https://doi.org/10.1093/molbev/mss075
https://doi.org/10.1128/iai.64.12.5310-5314.1996
https://doi.org/10.1007/s11229-009-9538-4
https://doi.org/10.1016/j.riam.20131.10.003
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.1994.tb00181.x
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.1994.tb00181.x
https://doi.org/10.1016/j.femsim.2005.06.003


 

 87 

MnSOD and ITS sequence comparison. Microbiology 153, 3466–3477. 

https://doi.org/10.1099/mic.0.2006/004929-0 

Fujita, M.K., Leache, L.A., Burbrink, F.T., McGuire, J.A., Moritz, C., 2012. 

Coalescent-based species delimitation in an integrative taxonomy. Tree 27, 

480-488. https://doi.org/10.1016/j.tree.2012.04.012 

Galo, C., Sanchez, A.L., Fontecha, G.A., 2013. Genetic diversity of Histoplasma 

capsulatum isolates from Honduras. Science Journal of Microbiology. 2013: 

2013; https://doi.org/10.7237/sjmb/288. 

Gazis, R., Rehner, S., Chaverri, P., 2011. Species delimitation in fungal endophyte 

diversity studies and its implications in ecological and biogeographic 

inferences. Mol. Ecol. 20: 3001-3013. https://doi.org/10.1111/j.1365-

294X.2011.05110.x 

Goloboff, P.A., Farris, J.S., Nixon, K.C., 2008. TNT, a free program for phylogenetic 

analysis. Cladistics 24, 774-786. https://doi.org/10.1111/j.1096-

0031.2008.00217.x 

Heled, J., Drummond, A.J., 2010. Bayesian inference of species trees from 

multilocus data. Mol. Biol. Evol. 27, 570-580. 

https://doi.org/10.1093/molbev/msp274 

Hibbett, D.S., Binder, M., Bischoff, J.F., Blackwell, M., Cannon, P.F., Eriksson, O.E., 

Huhndorf, S., James, T., Kirk, P.M., Lücking, R., Thorsten Lumbsch, H., 

Lutzoni, F., Matheny, P.B., McLaughlin, D.J., Powell, M.J., Redhead, S., 

Schoch, C.L., Spatafora, J.W., Stalpers, J.A., Vilgalys, R., Aime, M.C., Aptroot, 

A., Bauer, R., Begerow, D., Benny, G.L., Castlebury, L.A., Crous, P.W., Dai, 

Y.C., Gams, W., Geiser, D.M., Griffith, G.W., Gueidan, C., Hawksworth, D.L., 

Hestmark, G., Hosaka, K., Humber, R.A., Hyde, K.D., Ironside, J.E., Kõljalg, 

U., Kurtzman, C.P., Larsson, K.H., Lichtwardt, R., Longcore, J., Miadlikowska, 

J., Miller, A., Moncalvo, J.M., Mozley-Standridge, S., Oberwinkler, F., 

Parmasto, E., Reeb, V., Rogers, J.D., Roux, C., Ryvarden, L., Sampaio, J.P., 

Schüssler, A., Sugiyama, J., Thorn, R.G., Tibell, L., Untereiner, W.A., Walker, 

C., Wang, Z., Weir, A., Weiss, M., White, M.M., Winka, K., Yao, Y.J., Zhang, 

https://doi.org/10.1099/mic.0.2006/004929-0
https://doi.org/10.1016/j.tree.2012.04.012
https://doi.org/10.7237/sjmb/288
https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2011.05110.x
https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2011.05110.x
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.2008.00217.x
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.2008.00217.x
https://doi.org/10.1093/molbev/msp274


 

 88 

N., 2007. A higher-level phylogenetic classification of the fungi. Myc. Res. 111, 

509-547. https://doi.org/10.1016/j.mycres.2007.03.004 

Hipp, A.L., Hall, J.C., Sytsma KJ., 2004. Congruence versus phylogenetic accuracy: 

revisiting the incongruence length difference test. Syst. Biol. 53, 81–89. 

http://dx.doi:10.1080/10635150490264752. 

James, T.Y., Kauff, F., Schoch, C.L., Matheny, P.B, Hofstetter, V., Cox, C.J., Celio, 

G., Gueidan, C., Fraker, E., Miadlikowska, J., Lumbsch, H.T., Rauhut, A., 

Reeb, V., Arnold, A.E., Amtoft, A., Stajich, J.E., Hosaka, K., Sung, G.H., 

Johnsonm, D., O'Rourke, B., Crockett, M., Binder, M., Curtis, J.M., Slot, J.C., 

Wang, Z., Wilson, A.W., Schüssler, A., Longcore, J.E., O'Donnell, K., Mozley-

Standridge, S., Porter, D., Letcher, P.M., Powell, M.J., Taylor, J.W., White, 

M.M., Griffith, G.W., Davies, D.R., Humber, R.A., Morton, J.B., Sugiyama, J., 

Rossman, A.Y., Rogers, J.D., Pfister, D.H., Hewitt, D., Hansen, K., Hambleton, 

S., Shoemaker, R.A., Kohlmeyer, J., Volkmann-Kohlmeyer, B., Spotts, R.A., 

Serdani, M., Crous, P.W., Hughes, K.W., Matsuura, K., Langer, E., Langer, G., 

Untereiner, W.A., Lücking, R., Büdel, B., Geiser, D.M., Aptroot, A., Diederich, 

P., Schmitt, I., Schultz, M., Yahr, R., Hibbett, D.S., Lutzoni, F., McLaughlin, 

D.J., Spatafora, J.W., Vilgalys, R., 2006. Reconstructing the early evolution of 

fungi using a six-gene phylogeny. Nature 443, 818-822. 

https://doi.org/10.1038/nature05110 

Kasuga, T., Taylor, J.W., White, T.J., 1999. Phylogenetic relationships of varieties 

and geographical groups of the human pathogenic fungus Histoplasma 

capsulatum Darling. J. Clin. Microbiol. 37, 653-663. 

https://doi.org/10.1128/jcm.37.3.653-663.1999 

Kasuga, T., White, T.J., Koenig, G., McEwen, J., Restrepo, A., Castañeda, E., Da 

Silva Lacaz, C., Heins-Vaccari, E.M., De Freitas, R.S., Zancopé-Oliveira, R.M., 

Qin, Z., Negroni, R., Carter, D.A., Mikami, Y., Tamura, M., Taylor, M.L., Miller, 

G.F., Poonwan, N., Taylor, J.W., 2003. Phylogeography of the fungal pathogen 

Histoplasma capsulatum. Mol. Ecol. 12, 3383-3401. 

https://doi.org/10.1046/j.1365-294x.2003.01995.x. 

https://doi.org/10.1016/j.mycres.2007.03.004
http://dx.doi:10.1080/10635150490264752
https://doi.org/10.1038/nature05110
https://doi.org/10.1128/jcm.37.3.653-663.1999
https://doi.org/10.1046/j.1365-294x.2003.01995.x


 

 89 

Keath, E.J., Kobayashi, G.S., Medoff, G., 1992. Typing of Histoplasma capsulatum 

by restriction fragment length polymorphisms in a nuclear gene. J. Clin. 

Microbiol. 30, 2104-2107. https://doi.org/10.1128/jcm.30.8.2104-2107.1992 

Kwon-Chung, K.J., Bennett, J.E., 1992. Histoplasmosis. En: Medical Mycology. Lea 

and Febiger, Philadelphia, pp. 305-341. 

Librado, P., Rozas, J., 2009. DnaSP v5: a software for comprehensive analysis of 

DNA polymorphism data. Bioinformatics 25, 1451-1452. 

https://doi.org/10.1093/bioinformatics/btp187 

Liu, L., Yu, L., Kubatko, L., Pearl, D.K., Edwards, S.V., 2009. Coalescent methods 

for estimating phylogenetic trees. Mol. Phyl. Evol. 53, 320-328. 

https://doi.org/10.1016/j.ympev.2009.05.033 

Maddison, W.P., 1998. Gene trees in species trees. Syst. Biol. 46: 523-536. 

https://doi.org/10.1093/sysbio/46.3.523 

Maddison, W.P., Maddison, D.R., 2014. Mesquite: a modular system for evolutionary 

analysis Version 3.01. http://mesquiteproject.org. 

McCracken, G.F., McCracken, M.K., Vawter, A.T. 1994. Genetic structure in 

migratory populations of the bat Tadarida brasiliensis mexicana. J Mammal 75: 

500–514. https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2005.02552.x 

Morris, P.R., Terreni, A.A., DiSalvo, F., 1986. Red-pigmented Histoplasma 

capsulatum-an unusual variant. J. Med. Vet. Mycol. 24, 231-233. 

https://doi.org/10.1080/02681218680000331 

Muniz, M. de M., Morais, P.M.S., Meyer, W., Nosanchuk, J.D., Zancopé-Oliveira, 

R.M., 2010. Comparison of different DNA-based methods for molecular typing 

of Histoplasma capsulatum. Appl. Environ. Microbiol. 76, 4438-4447. 

https://doi.org//10.1128/AEM.02004-09 

Nixon, K.C., 1999. The parsimony ratchet, a new method for rapid parsimony 

analysis. Cladistics 15, 407–414. https://doi.org/10.1111/j.1096-

0031.1999.tb00277.x 

Nosanchuck, J.D., Gomez, B.L., Youngchim, S., Diez, S., Aisen, P., Zancopé-

Oliveira, R.M., Restrepo, A., Casadevall, A., Hamilton, A.J., 2002. Histoplasma 

capsulatum synthesizes melanin-like pigments in vitro and during mammalian 

https://doi.org/10.1128/jcm.30.8.2104-2107.1992
https://doi.org/10.1093/bioinformatics/btp187
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2009.05.033
https://doi.org/10.1093/sysbio/46.3.523
http://mesquiteproject.org/
https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2005.02552.x
https://doi.org/10.1080/02681218680000331
https://doi.org/10.1128/AEM.02004-09
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.1999.tb00277.x
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.1999.tb00277.x


 

 90 

infection. Infect. Immun. 70, 5124-5131. https://doi.org/10.1128/IAI.70.9.5124-

5131.2002 

Posada, D., 2008. JModelTest: phylogenetic model averaging. Mol. Biol. Evol. 25, 

1253-1256. https://doi.org/10.1093/molbev/msn083 

Rodríguez-Arellanes, G., Nascimento de Sousa, C., de Medeiros-Muniz, M., 

Ramírez, J.A., Pizzini, CV., de Abreu-Almeida, M., Evangelista de Oliveira, 

M.M., Fusco-Almeida, A.M., Vite-Garín, T., Pitangui, N.S., Estrada-Bárcenas, 

D.A., González-González, A.E., Mendes-Giannini, M.J.S., Zancopé-Oliveira, 

R.M., Taylor, M.L. 2013. Frequency and genetic diversity of the MAT1 locus of 

Histoplasma capsulatum isolates in Mexico and Brazil. Eukaryot. Cell 12, 1033-

1038. https://doi.org/10.1128/EC.00012-13 

Rodrigues, A.M., Beale, M.A., Hagen., F., Fisher, M.C., Terra, P.P.D,. de Hoog, S., 

Brilhante, R.S.N., de Aguiar Cordeiro, R., de Souza Collares, Maia Castelo-

Branco, D., Rocha, M.F.G., Sidrim, J.J.C., de Camargo, Z.P. 2020. The global 

epide- miology of emerging Histoplasma species in recent years. Stud Mycol 

97: 100095.001. https://doi.org/10.1016/j.simyco.2020.02.001. 

Ronquist, F., Teslenko, M., Van Der Mark, P., Ayres, D.L., Darling, A., Hohnä, S., 

Larget, B., Liu, L., Suchard, M.A., Huelsenbeck, J.P., 2012. MrBayes 3.2: 

Efficient bayesian phylogenetic inference and model selection across a large 

model space. Syst. Biol. 61, 539-542. https://doi.org/10.1093/sysbio/sys029 

Sánchez-García, M., 2010. Estudio sistemático del género Melanoleuca (Fungi: 

Agaricales). Tesis de Maestría. Posgrado en Ciencias Biológicas, UNAM. 

México, D.F. 

Sepúlveda VE, Márquez R, Turissini DA, Goldman WE, Matute DR, 2017. Genome 

sequences reveal cryptic speciation in the human pathogen Histoplasma 

capsulatum. Mbio 8: e01339-17. https://doi.org/ 10.1128/mBio.01339-17 

Silvestro, D., Michalak, I., 2012. RAxMLGUI: a graphical front-end for RAxML. Org. 

Divers. Evol. 12, 335–337. https://doi.org/10.3389/fevo.2022.933632 

Spitzer, E.D., Keath, E.J., Travis, S.J., Painter, A.A., Kobayashi, G.S., Medoff, G., 

1990. Temperature-sensitive variants of Histoplasma capsulatum isolated from 

https://doi.org/10.1128/IAI.70.9.5124-5131.2002
https://doi.org/10.1128/IAI.70.9.5124-5131.2002
https://doi.org/10.1093/molbev/msn083
https://doi.org/10.1128/EC.00012-13
https://doi.org/10.1016/j.simyco.2020.02.001
https://doi.org/10.1093/sysbio/sys029
https://doi.org/10.3389/fevo.2022.933632


 

 91 

patients with acquired immunodeficiency syndrome. J. Infect. Dis. 162, 258-

261. https://doi.org/10.1016/j.bjid.2019.12.007 

Spitzer, E.D., Lasker, B.A., Travis, S.J., Kobayashi, G.S., Medoff, G., 1989. Use of 

mitochondrial and ribosomal DNA polymorphisms to classify clinical and soil 

isolates of Histoplasma capsulatum. Infect. Immun. 57, 1409-1412. 

https://doi.org/10.1128/iai.57.5.1409-1412.1989 

Swofford, D.L., 2003. PAUP*. Phylogenetic Analysis Using Parsimony (*and other 

methods). Version 4. http://paup.csit.fsu.edu/downl.html 

Taylor, M.L., Chávez-Tapia, C.B., Rojas-Martínez, A., Reyes-Montes, M.R., 

Bobadilla del Valle, M., Zúñiga, G., 2005. Geographical distribution of genetic 

polymorphism of the pathogen Histoplasma capsulatum isolated from infected 

bats, captured in a central zone of Mexico. FEMS Immunol. Med. Microbiol. 45, 

451-458. https://doi.org/10.1016/j.femsim.2005.05.019 

Taylor, M.L., Chávez-Tapia, C.B., Vargas-Yáñez, R., Rodríguez-Arellanes, G., 

Peña-Sandoval, G.R., Toriello, C., Pérez, A., Reyes-Montes, M.R., 1999a. 

Environmental conditions favoring bat infection with Histoplasma capsulatum 

in Mexican shelters. Am. J. Trop. Med. Hyg. 61, 914-919. 

https://doi.org/10.4269/ajtmh.1999.61.914 

Taylor, J.W., Fisher, M.C., 2003. Fungal multilocus sequence typing: it’s not just for 

bacteria. Curr. Opin. Microbiol. 4, 351-356. https://doi.org/10.1016/s1369-

5274(03)00088-2 

Taylor, J.W., Geiser, D.M., Burt, A., Koufopanou, V., 1999b. The evolutionary biology 

and population genetics underlying fungal strain typing. Clin. Microbiol. Rev. 

12, 126-146. https://doi.org/10.1128/CMR.12.1.126 

Taylor, M.L., Hernández-García, L., Estrada-Bárcenas, D.A., Salas-Lizana, R., 

Zancopé-Oliveira, R.M., García de la Cruz, S., Galvão-Dias, M.A., Curiel-

Quesada, E., Canteros, C.E., Bojórquez-Torres, G., Bogard-Fuentes, C.A., 

Zamora-Tehozol, E., 2012. Genetic diversity of microsatellite (GA)n and their 

flanking regions of Histoplasma capsulatum isolated from bats captured in 

three Latin-American countries. Fung. Biol. 116, 308-317. 

https://doi.org/10.1016/j.funbio.2011.12.004 

https://doi.org/10.1016/j.bjid.2019.12.007
https://doi.org/10.1128/iai.57.5.1409-1412.1989
http://paup.csit.fsu.edu/downl.html
https://doi.org/10.1016/j.femsim.2005.05.019
https://doi.org/10.4269/ajtmh.1999.61.914
https://doi.org/10.1016/s1369-5274(03)00088-2
https://doi.org/10.1016/s1369-5274(03)00088-2
https://doi.org/10.1128/CMR.12.1.126
https://doi.org/10.1016/j.funbio.2011.12.004


 

 92 

Taylor, J.W., Jacobson, D.J., Kroken, S., Kasuga, T., Geiser, D.M., Hibbett, D.S., 

Fisher, M.C., 2000a. Phylogenetic species recognition and species concepts 

in fungi. Fungal Genet. Biol. 31, 21-32. https://doi.org/10.1006/fgbi.2000.1228 

Taylor, M.L., Reyes-Montes, M.R., Chávez-Tapia, C.B., Curiel-Quesada, E., Duarte-

Escalante, E., Rodríguez-Arellanes, G., Peña-Sandoval, G.R., Valenzuela-

Tovar, F., 2000b. Ecology and molecular epidemiology findings of Histoplasma 

capsulatum, in Mexico. En: Mojan RM, Benedik M (eds.). Research Advances 

in Microbiology, vol. l. Global Research Network, Kerala, pp. 29-35. 

Taylor, M.L., Reyes-Montes, M.R.; Estrada-Bárcenas, D.A.; Zancopé-Oliveira, R.M.; 

Rodríguez-Arellanes. G. And Ramírez, J.A., 2022. Considerations about the 

geographic distribution of the Histoplasma species. Appl. Environ. Microbiol. 

88(7):E0201021 https://doi.org/10.1128/Aem.02010-21 

Taylor, M.L., Rodríguez-Arellanes, G., Duarte-Escalante, E., 1999c. Catálogo de 

Cepas de “Histoplasma capsulatum”. Universidad Nacional Autónoma de 

México, México DF. 

Teixeira M.M., Patané J.S.L., Taylor M.L., Gómez B.L., Theodoro R.C., de Hoog S., 

Engelthaler D.M., Zancopé-Oliveira R.M., Felipe M.S.S., Barker B.M., 2016. 

Worldwide phylogenetic distributions and population dynamics of the genus 

Histoplasma. PLoS Negl. Trop. Dis. 

https://doi.org/10.1371/journal.pntd.0004732 

Tewari, R., Wheat, L.J., Ajello, L., 1998. Agents of histoplasmosis. En: Ajello L, Hay 

RJ (eds.). Topley & Wilson’s Microbiology and Microbial Infections. Medical 

Mycology, vol. 4. Arnold and Oxford University Press, Inc., New York, pp. 373-

407. 

Vincent, R.D., Goewert, R., Goldman, W.E., Kobayashi, G.S., Lambowitz, A.M., 

Medoff, G., 1986. Classification of Histoplasma capsulatum isolates by 

restriction fragment polymorphisms. J. Bacteriol. 165, 813-818. 

https://doi.org/10.1128/jb.165.3.813-818.1986 

Vite-Garín, T., 2011. Aportación a la filogeografía de Histoplasma capsulatum: 

análisis filogenético de aislados de murciélagos y humanos, procedentes de 

https://doi.org/10.1006/fgbi.2000.1228
https://doi.org/10.1128/Aem.02010-21
https://doi.org/10.1128/jb.165.3.813-818.1986


 

 93 

Latinoamérica. Tesis Maestría. Posgrado en Ciencias Biológicas, UNAM. 

México, D.F. 

Vite-Garín, T., Estrada-Bárcenas, D.A., Gernandt, D.S., Reyes-Montes, M.R., 

Sahaza, J.H., Canteros, C.E., Ramírez, J.A., Rodríguez-Arellanes, G., Serra-

Damasceno, L., Zancopé-Oliveira, R.M., Taylor, J.W. and Taylor, M.L. 2021. 

Histoplasma capsulatum isolated from Tadarida brasiliensis bats captured in 

Mexico form a sister group to North American class 2 clade. J. Fungi 7(07):529-

545. https://doi.org/10.3390/jof7070529. 

Vite-Garín, T., Estrada-Bárcenas, D.A., Cifuentes, J., Taylor, M.L., 2014. The 

importance of molecular analyses for understanding the genetic diversity of 

Histoplasma capsulatum: An overview. Rev. Iberoam. Micol. 31, 11-15. 

http://dx.doi.org/10.1016/j.riam.2013.09.013 

Wilkins, K.T., 1989. Tadarida brasiliensis. Mammalian Species 331, 1-10. 

https://doi.org/10.2307/3504148 

 

 

https://doi.org/10.3390/jof7070529
http://dx.doi.org/10.1016/j.riam.2013.09.013
https://doi.org/10.2307/3504148


 

 

 

 

 

 

 

 

ANEXOS 



 

 95 

1. ARTÍCULO REQUISITO PARA LA OBTENCIÓN DEL GRADO 

 

Vite-Garín, T., Estrada-Bárcenas, D.A., Gernandt, D.S., Reyes-Montes, M.R., 

Sahaza, J.H., Canteros, C.E., Ramírez, J.A., Rodríguez-Arellanes, G., Serra-

Damasceno, L., Zancopé-Oliveira, R.M., Taylor, J.W. and Taylor, M.L. 2021. 

Histoplasma capsulatum isolated from Tadarida brasiliensis bats captured in Mexico 

form a sister group to North American class 2 clade. J. Fungi 7(07):529-545. 

https://doi.org/10.3390/jof7070529. 

 
 
  

https://doi.org/10.3390/jof7070529


 

 96 



 

 97 



 

 98 



 

 99 



 

 100 



 

 101 



 

 102 



 

 103 



 

 104 



 

 105 



 

 106 



 

 107 



 

 108 



 

 109 



 

 110 



 

 111 



 

 112 

 

  



 

 113 

2. OTROS ARTÍCULOS, CAPÍTULO DE LIBRO Y MEMORIAS PUBLICADAS, 

CONGRESOS 

 

Rodríguez-Arellanes, G., Nascimento de Sousa, C., Medeiros-Muniz, M., Ramírez, 

J.A., Pizzini, C.V., De Abreu-Almeida, M., Evangelista De Oliveira, M.M., 

Fusco-Almeida, A.M., Vite-Garín, T., Pitangui, N.S., Estrada-Bárcenas, D.A., 

González-González, A.E., Mendes-Giannini, M.J.S., Zancopé-Oliveira, R.M. y 

Taylor, M.L. (2013). Frequency and genetic diversity of the MAT1 locus of 

Histoplasma capsulatum isolates in Mexico and Brazil. Eukaryot. Cell 

12(7):1033-1038. https://doi.org/10.1128/EC.00012-13. 

Vite-Garín, T., Estrada-Bárcenas, D.A., Cifuentes, J. y Taylor, M.L. (2014). The 

importance of molecular analyses for understanding the genetic diversity of 

Histoplasma capsulatum: an overview. Rev. Iberoam. Micol. 31(1):11-15, 

https://doi.org/10.1016/j.riam.2013.09.013. 

Estrada-Bárcenas, D.A., Vite-Garín, T., Navarro-Barranco, H., De La Torre 

Arciniega, R., Pérez-Mejía, A., Rodríguez-Arellanes, G., Ramirez, J.A., 

Sahaza, J.H., Taylor, M.L. y Toriello, C. (2014). Genetic diversity of 

Histoplasma and Sporothrix complexes based on sequences of their ITS1-

5.8S-ITS2 regions from the Bold System. Rev. Iberoam. Micol. 31(1):90-94. 

https://doi.org/10.1016/j.riam.2013.10.003. 

Damasceno, L.S., Vite-Garín, T., Ramírez, J.A., Rodríguez-Arellanes, G., Abreu De 

Almeida, M., Muniz, Mdm., Lima De Mesquita, J.R., Silva Leitão T.M.J., Taylor, 

M.L. y Zancopé-Oliveira, R.M. (2018). Mixed infection by Histoplasma 

capsulatum isolates with different mating types in Brazilian AIDS-patients. Rev. 

Inst. Med. Trop. São Paulo 61:e8. https://doi.org/10.1590/S1678-

9946201961008 

Carreto-Binaghi, L.E., Morales-Villarreal, F.R., García-De La Torre, G., Vite-Garín, 

T., Ramirez, J.A., Aliouat, El-M., Martínez-Orozco, J.A. y Taylor, M.L. (2019). 

Histoplasma capsulatum and Pneumocystis jirovecii coinfection in hospitalized 

HIV and non-HIV patients from a tertiary care hospital in Mexico. Inter. J. Infect. 

Dis. 85:1-24, https://doi.org/10.1016/j.ijid.2019.06.010. 

https://doi.org/10.1128/EC.00012-13
/Users/taniavite/Desktop/Doctorado%20reactivación/%20https:/doi.org/10.1016/j.riam.2013.09.013
/Users/taniavite/Desktop/Doctorado%20reactivación/%20https:/doi.org/10.1016/j.riam.2013.09.013
https://doi.org/10.1016/j.riam.2013.10.003
https://doi.org/10.1590/S1678-9946201961008
https://doi.org/10.1590/S1678-9946201961008
https://doi.org/10.1016/j.ijid.2019.06.010


 

 114 

Damasceno, L.S., Teixeira, M.D.M., Barker, B.M., Almeida, M.A., Muniz, Mdm., 

Pizzini, C.V., Lima Mesquita, J.R, Rodríguez-Arellanes, G., Ramírez, J.A., 

Vite-Garín, T., Silva Leitão, T.M.J., Taylor, M.L., Almeida-Paes, R. y Zancopé-

Oliveira, R.M. (2019). Novel clinical and dual infection by Histoplasma 

capsulatum genotypes in HIV patients from northeastern, Brazil. Sci. Rep. 

9:11789, https://doi.org/10.1038/s41598-019-48111-6. 

Toriello, C., De La Torre, R., Estrada-Bárcenas, D.A., Ramírez, J.A., Rodríguez-

Arellanes, G., Vite-Garín, T.M., Navarro-Barranco, H., Pérez-Mejía, A., Reyes-

Montes, M.R. y Taylor, M.L. (2012). Genetic diversity of Histoplasma and 

Sporothrix species complexes using the internal transcribed spacer (ITS) 

region. Abstracts of the 18th Congress of the International Society for Human 

and Animal Mycology, Berlin, Germany. June 11-15, 2012. Mycoses 55 (Suppl. 

4): 239 (P459). 

Sahaza, J.H., Estrada-Bárcenas, D.A., Vite-Garín, T.M., Ramírez, J.A., Rodríguez-

Arellanes, G.; González-González, A.E. y Taylor, M.L. (2012). Multilocus 

analyses of Histoplasma capsulatum isolated of cave-dwelling bats from 

Mexico reveals a new probable genetic population of this fungal pathogen. 

Abstracts of the 18th Congress of the International Society for Human and 

Animal Mycology, Berlin, Germany. June 11-15, 2012. Mycoses 55 (Suppl. 4): 

239 (P460). 

Taylor, M.L., Rodríguez-Arellanes, G., Ramírez, J.A., González-González, A.E., 

Sahaza, J.H., Vite-Garín, T. y Estrada-Bárcenas, D.A. (2012). Capítulo 31. 

Características relevantes de Histoplasma capsulatum y de la epidemiología 

molecular de la histoplasmosis. En: Méndez-Tovar, L.J.; López-Martínez, R. y 

Hernández-Hernández, F. (eds.). Actualidades en Micología Médica. 

Editoriales: Sefirot, S.A. de C.V. 1a ed. (ISBN SEFIROT: 9786077728337); 

UNAM 6a ed. (ISBN UNAM: 9786070232794), México, D.F. 2012, pg. 144-149  

https://doi.org/10.1038/s41598-019-48111-6


 

 115 



 

 116 



 

 117 



 

 118 



 

 119 



 

 120 

 
 
 
 
 



 

 121 



 

 122 



 

 123 



 

 124 



 

 125 

 
 
 
 
 



 

 126 



 

 127 



 

 128 



 

 129 



 

 130 

 
 
 
 
 



 

 131 



 

 132 



 

 133 



 

 134 



 

 135 



 

 136 



 

 137 



 

 138 



 

 139 



 

 140 

 
 
 
 
 



 

 141 



 

 142 



 

 143 



 

 144 



 

 145 



 

 146 



 

 147 



 

 148 

 
 
 
 
 



 

 149 



 

 150 



 

 151 



 

 152 



 

 153 



 

 154 



 

 155 



 

 156 



 

 157 



 

 158 



 

 159 



 

 160 

 
 
 
 
 



 

 161 

 
 
 
 
 
 



 

 162 



 

 163 



 

 164 



 

 165 



 

 166 



 

 167 



 

 168 



 

 169 



 

 170 



 

 171 



 

 172 



 

 173 



 

 174 



 

 175 

 
  



 

 176 

 
3. ARTÍCULO POR ENVIAR 

 

Duarte-Escalante, E., Vite-Garín, T., Vargas-Mendoza, C.F., Zancopé-Oliveira, 
R.M., Rodríguez-Arellanes, G., Ramírez, J.A., Reyes-Montes, M.R. And Taylor, 
M.L.: Genetic diversity, sequence network, and population structure analyses of 
Histoplasma capsulatum isolated from migratory and non-migratory bats captured in 
Mexico. 
  



 

 177 

4. ALINEAMIENTOS INDIVIDUALES 
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G-217B      CGTTTATTGATGATATTCGACTCT-AACTATATGCAGGCTTCAACGTCGAGACTGTGGAATATAAGAACATTCAATTTAC 

GeM         ........................-...............................C....................... 

WCh         ........................-...............................C....................... 

1980        ........................-....................................................... 

H.1.02.W    ........................-...............................C....................... 

H.1.04.91   ........................-.........................A.....C....................... 

H.1.11.94   ........................-...............................C....................... 

H.1.12.96   ........................-...............................C....................... 

DOWNS       ........................-...............................C........A.............. 

G-186B      ........................-...............................C....................... 

G-184B      ........................-...............................C....................... 

G-186A      ........................-...............................C....................... 

CA_1        ........................-........................................A.............. 

CA_2        ........................-........................................A.............. 

CO_1        ........................-........................................A.............. 

CO_2        ........................-........................................A.............. 

CO_3        ........................-........................................A.............. 

TX_1        ........................-........................................A.............. 

H11         ........................-....................................................... 

H60         ........................-...............................C....................... 

H61         ........................-...............................C....................... 

H62         ........................-...............................C....................... 

H63         ........................-...............................C....................... 

H66         ........................-...............................C....................... 

H67         ........................-...............................C....................... 

H69         ........................-...............................C....................... 

H77         ........................-....................................................... 

H79         ........................-...............................C........A.............. 

H87         ........................-......................G........C....................... 

H97         ........................-....................................................... 

H126        ........................-...............................C........A.............. 

H127        ........................-...............................C........A.............. 

H137        ........................-......................G........C....................... 

H139        ........................-....................................................... 

H140        ........................-...............................C....................... 

H144        ........................-...............................C........A.............. 

H146        ........................-...............................C....................... 

H147        ........................-......................G........C....................... 

H148        ........................-...............................C....................... 

H149        ........................-...............................C....................... 

H150        .........G..............-...............................C....................... 

H151        ........................-...............................C....................... 

H152        .........G..............-...............................C....................... 

H153        ........................-........T......................C....................... 

H155        .........G..............-...............................C....................... 

H157        ........................-...............................C........A.............. 

H158        ........................-...............................C........A.............. 

H159        ........................-...............................C........A.............. 

H160        ........................-...............................C........A.............. 

H161        ........................-...............................C........A.............. 

H162        ........................-...............................C....................... 

H163        ........................-...............................C....................... 

H164        ........................-...............................C....................... 

H165        ........................-...............................C....................... 

H166        ........................-...............................C....................... 

H167        ........................-...............................C........A.............. 

H176        ........................-...............................C........A.............. 

H178        ........................-...............................C....................... 

H179        ........................-....................................................... 

H185        ........................-...............................C....................... 

H187        ........................-......................G........C....................... 

H189        ........................-......................G........C....................... 

H192        ........................-...............................C....................... 

H194        ........................-...............................C....................... 
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G-217B      AGTGTGGGACGTCGGTGGACAGGACAAGATTCGACCTCTGTGGAGGCACTACTTCCAAAATACCCAGGGTATCATTTTCG 

EH-315      ................................................................................ 

EH-372      ................................................................................ 

EH-373      ................................................................................ 

EH-374      ................................................................................ 

EH-375      ................................................................................ 

EH-376      ................................................................................ 

EH-377      ................................................................................ 

EH-378      ................................................................................ 

EH-383H     ................................................................................ 

EH-383I     ................................................................................ 

EH-383P     ................................................................................ 

EH-384I     ................................................................................ 

EH-384P     ................................................................................ 

EH-391      ................................................................................ 

EH-393      ................................................................................ 

EH-394H     ................................................................................ 

EH-394P     ................................................................................ 

EH-395B     ................................C............................................... 

EH-395P     T....................A..........C...........C............................T...... 

EH-398P     ................................................................................ 

EH-408H     ................................................................................ 

EH-408P     ................................................................................ 

EH-436      ................................................................................ 

EH-437      ................................................................................ 

EH-449B     ................................................................................ 

EH-449I     ................................................................................ 

EH-626B     ................................................................................ 

EH-655I     ................................................................................ 

EH-655P     ................................................................................ 

EH-658H     ................................................................................ 

EH-658P     ................................................................................ 

EH-670B     ................................................................................ 

EH-670H     ................................................................................ 

EH-671B     ................................................................................ 

EH-671H     ................................................................................ 

EH-671P     ................................................................................ 

EH-672B     ................................................................................ 

EH-672H     ................................................................................ 

EH-696P     ................................................................................ 

154-04      ................................................................................ 

190-03      ................................................................................ 

CEPA 2      ................................................................................ 

CEPA 3      ................................................................................ 

L-100-91    ................................................................................ 

EH-46       ................................................................................ 

EH-53       ................................................................................ 

EH-317      ................................................................................ 

AP          ................................................................................ 

GeM         ................................................................................ 

WCh         ................................................................................ 

1980        ................................................................................ 

H.1.02.W    ................................................................................ 

H.1.04.91   ................................................................................ 

H.1.11.94   ................................................................................ 

H.1.12.96   ................................................................................ 

DOWNS       ................................................................................ 

G-186B      ................................................................................ 

G-184B      ................................................................................ 

G-186A      ................................................................................ 

CA_1        ...............----------------------------------------------------------------- 

CA_2        ...............----------------------------------------------------------------- 

CO_1        ...............----------------------------------------------------------------- 

CO_2        ...............----------------------------------------------------------------- 

CO_3        ...............----------------------------------------------------------------- 

TX_1        ...............----------------------------------------------------------------- 

H11         ................................................................................ 

H60         ................................................................................ 
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G-217B      AGTGTGGGACGTCGGTGGACAGGACAAGATTCGACCTCTGTGGAGGCACTACTTCCAAAATACCCAGGGTATCATTTTCG 

H61         ................................................................................ 

H62         ................................................................................ 

H63         ................................................................................ 

H66         ................................................................................ 

H67         ................................................................................ 

H69         .......................................A........................................ 

H77         ................................................................................ 

H79         ................................................................................ 

H87         ................................................................................ 

H97         ................................................................................ 

H126        ................................................................................ 

H127        ................................................................................ 

H137        ................................................................................ 

H139        ................................................................................ 

H140        ................................................................................ 

H144        .....................................................................C.......... 

H146        ..................................................................A............. 

H147        ................................................................................ 

H148        ................................................................................ 

H149        ................................................................................ 

H150        ................................................................................ 

H151        ..................................................................A............. 

H152        ................................................................................ 

H153        ................................................................................ 

H155        ................................................................................ 

H157        ................................................................................ 

H158        ................................................................................ 

H159        ................................................................................ 

H160        ................................................................................ 

H161        ................................................................................ 

H162        ................................................................................ 

H163        ................................................................................ 

H164        ................................................................................ 

H165        ................................................................................ 

H166        ................................................................................ 

H167        ..................................................................A............. 

H176        .....................................................................C.......... 

H178        ................................................................................ 

H179        ................................................................................ 

H185        ................................................................................ 

H187        ................................................................................ 

H189        ................................................................................ 

H192        ................................................................................ 

H194        ................................................................................ 
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G-217B      TGGTTGACAGCAACGATCGTGACCGTGTTGTCGAGGCTCGGGAGGAGTTGCAGCGAAT 

EH-315      .......................................................... 

EH-372      .......................................................... 

EH-373      .......................................................... 

EH-374      .......................................................... 

EH-375      .......................................................... 

EH-376      .......................................................... 

EH-377      .......................................................... 

EH-378      .......................................................... 

EH-383H     .......................................................... 

EH-383I     .......................................................... 

EH-383P     .......................................................... 

EH-384I     .......................................................... 

EH-384P     .......................................................... 

EH-391      .......................................................... 

EH-393      .......................................................... 

EH-394H     .......................................................... 

EH-394P     .......................................................... 

EH-395B     ................................C......................... 
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G-217B      TGGTTGACAGCAACGATCGTGACCGTGTTGTCGAGGCTCGGGAGGAGTTGCAGCGAAT 

EH-394H     .......................................................... 

EH-394P     .......................................................... 

EH-395B     ................................C......................... 

EH-395P     .......................................................... 

EH-398P     .......................................................... 

EH-408H     .......................................................... 

EH-408P     .......................................................... 

EH-436      .......................................................... 

EH-437      .......................................................... 

EH-449B     .......................................................... 

EH-449I     .......................................................... 

EH-626B     .......................................................... 

EH-655I     .......................................................... 

EH-655P     .......................................................... 

EH-658H     .......................................................... 

EH-658P     .......................................................... 

EH-670B     .......................................................... 

EH-670H     .......................................................... 

EH-671B     .......................................................... 

EH-671H     .......................................................... 

EH-671P     .......................................................... 

EH-672B     .......................................................... 

EH-672H     .......................................................... 

EH-696P     .......................................................... 

154-04      .......................................................... 

190-03      .......................................................... 

CEPA 2      .......................................................... 

CEPA 3      .......................................................... 

L-100-91    .......................................................... 

EH-46       .......................................................... 

EH-53       .......................................................... 

EH-317      .......................................................... 

AP          .......................................................... 

GeM         .......................................................... 

WCh         .......................................................... 

1980        .......................................................... 

H.1.02.W    .......................................................... 

H.1.04.91   .......................................................... 

H.1.11.94   .......................................................... 

H.1.12.96   .......................................................... 

DOWNS       .......................................................... 

G-186B      .......................................................... 

G-184B      .......................................................... 

G-186A      .......................................................... 

CA_1        ---------------------------------------------------------- 

CA_2        ---------------------------------------------------------- 

CO_1        ---------------------------------------------------------- 

CO_2        ---------------------------------------------------------- 

CO_3        ---------------------------------------------------------- 

TX_1        ---------------------------------------------------------- 

H11         .......................................................... 

H60         .......................................................... 

H61         .......................................................... 

H62         .......................................................... 

H63         .......................................................... 

H66         .......................................................... 

H67         .......................................................... 

H69         .......................................................... 

H77         .......................................................... 

H79         .......................................................... 

H87         .......................................................... 

H97         .......................................................... 

H126        .......................................................... 

H127        .......................................................... 

H137        .......................................................... 

H139        .......................................................... 

H140        .......................................................... 
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G-217B      TGGTTGACAGCAACGATCGTGACCGTGTTGTCGAGGCTCGGGAGGAGTTGCAGCGAAT 

H144        .......................................................... 

H146        .......................................................... 

H147        .......................................................... 

H148        ...............................T.......................... 

H149        .......................................................... 

H150        .......................................................... 

H151        .......................................................... 

H152        .......................................................... 

H153        .......................................................... 

H155        .......................................................... 

H157        .......................................................... 

H158        .......................................................... 

H159        .......................................................... 

H160        .......................................................... 

H161        .......................................................... 

H162        .......................................................... 

H163        .......................................................... 

H164        .......................................................... 

H165        .......................................................... 

H166        .......................................................... 

H167        .......................................................... 

H176        .......................................................... 

H178        ...............................T.......................... 

H179        .......................................................... 

H185        .......................................................... 

H187        .......................................................... 

H189        .......................................................... 

H192        ...............................T.......................... 

H194        ...............................T.......................... 
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G-217B      ACAGGGAGGCT-GGGAAGATGCCGTCGAAAGAGCACGGGATTTCGTTTCTCAATTGACCCTGGTCGAGAAGGTCAATTTA 

EH-315      ...........-.................................................................... 

EH-372      ...........-.................................................................... 

EH-373      ...........-.................................................................... 

EH-374      ...........-.................................................................... 

EH-375      ...........C.................................................................... 

EH-376      ...........C.................................................................... 

EH-377      ...........-.................................................................... 

EH-378      ...........-.................................................................... 

EH-383H     ...........-.................................................................... 

EH-383I     ...........-.................................................................... 

EH-383P     ...........-.................................................................... 

EH-384H     ...........-.................................................................... 

EH-384I     ...........-.................................................................... 

EH-384P     ...........-.................................................................... 

EH-391      ...........-.................................................................... 

EH-393      ...........C................................................G................... 

EH-394B     ...........-.................................................................... 

EH-394H     ...........-.................................................................... 

EH-394P     ...........-.................................................................... 

EH-395B     ...........-.................................................................... 

EH-395P     ...........-..........................................................T......... 

EH-398P     ...........-.................................................................... 

EH-408H     ...........C.................................................................... 

EH-408P     ...........C.................................................................... 

EH-436      ...........-.................................................................... 

EH-437      ...........-.................................................................... 

EH-449B     ...........-.................................................................... 

EH-449I     ...........-.................................................................... 

EH-449P     ...........-.................................................................... 

EH-450H     ...........-.................................................................... 

EH-521      ...........-.................................................................... 

EH-522      ...........-.................................................................... 

EH-626B     ...........-.................................................................... 

EH-655P     ...........-.................................................................... 

EH-658H     ...........-.................................................................... 

EH-658P     ...........-.................................................................... 

EH-659P     ...........-.................................................................... 

EH-670B     ...........-.................................................................... 

EH-670H     ...........-.................................................................... 

EH-671B     ...........-.................................................................... 

EH-671H     ...........-.................................................................... 

EH-671P     ...........-.................................................................... 

EH-672B     ...........-.................................................................... 

EH-672H     ...........-.................................................................... 

EH-696P     ...........-.................................................................... 

154-04      ...........-...............................T........G........................... 

190-03      ...........-...............................T........G........................... 

CEPA 2      ...........-.................................................................... 

CEPA 3      ...........-.................................................................... 

L-100-91    ...........-.................................................................... 

EH-46       ...........-.................................................................... 

EH-53       ...........-.................................................................... 

EH-317      ...........-................................................G................... 

AP          ...........-.........................A.......................................... 

GeM         ...........-.................................................................... 

WCh         ...........-.................................................................... 

1980        ...........-.................................................................... 

H.1.02.W    ...........-.................................................................... 

H.1.04.91   ...........-.................................................................... 
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G-217B      ACAGGGAGGCT-GGGAAGATGCCGTCGAAAGAGCACGGGATTTCGTTTCTCAATTGACCCTGGTCGAGAAGGTCAATTTA 

H.1.11.94   ...........-.................................................................... 

H.1.12.96   ...........-.................................................................... 

DOWNS       ...........-..........T......................................................... 

G-186B      ...........-...............................T.................................... 

G-184B      ...........-...............................T.................................... 

G-186A      ...........-...............................T.................................... 

CA_1        -------------------------------------------------------------------------------- 

CA_2        -------------------------------------------------------------------------------- 

CO_1        -------------------------------------------------------------------------------- 

CO_2        -------------------------------------------------------------------------------- 

CO_3        -------------------------------------------------------------------------------- 

TX_1        -------------------------------------------------------------------------------- 

H11         ...........-.................................................................... 

H60         ...........-.................................................................... 

H61         ...........-.................................................................... 

H62         ...........-.................................................................... 

H63         ...........-.........................A.......................................... 

H66         ...........-...............................T........G........................... 

H67         ...........-.....................................C.............................. 

H69         ...........-.............T...................................................... 

H77         ...........-.................................................................... 

H79         ...........-..........T......................................................... 

H87         ...........-...............................T.................................... 

H97         ...........-.................................................................... 

H126        ...........-..........T......................................................... 

H127        ...........-..........T......................................................... 

H137        ...........-...............................T.................................... 

H139        ...........-.................................................................... 

H140        ...........-...............................T........G........................... 

H144        ...........-............................................G....................... 

H146        ...........-.................................................................... 

H147        ...........-...............................T.................................... 

H148        ...........-.................................................................... 

H149        ...........-.................................................................... 

H150        .........A.-....G............................................................... 

H151        ...........-.................................................................... 

H152        .........A.-....G............................................................... 

H153        ...........-..........................................................A......... 

H155        .........A.-....G............................................................... 

H157        ...........-.....A.........................T...........A.......................G 

H158        ...........-.....A.........................T...........A.......................G 

H159        ...........-.....A.........................T...........A.......................G 

H160        ...........-.....A.........................T...........A.......................G 

H161        ...........-.....A.........................T...........A.......................G 

H162        ...........-...............................T........G........................... 

H163        ...........-...............................T........G........................... 

H164        ...........-...............................T........G........................... 

H165        ...........-...............................T........G........................... 

H166        ...........-...............................T........G........................... 

H167        ...........-.................................................................... 

H176        ...........-.................................................................... 

H178        ...........-.................................................................... 

H179        ...........-.................................................................... 

H185        ...........-...............................T........G........................... 

H187        ...........-...............................T.................................... 

H189        ...........-...............................T.................................... 

H192        ...........-..................................................A................. 

H194        ...........-.................................................................... 
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G-217B      ACAACGGGCGTCGGGTACGCTCTCTCTTGTTCTATACTAATT-ATATCTGCCTTGATATACGGGTTGCGCCATGTGGATA 

EH-315      ..........................................-..................................... 

EH-372      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-373      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-374      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 
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G-217B      ACAACGGGCGTCGGGTACGCTCTCTCTTGTTCTATACTAATT-ATATCTGCCTTGATATACGGGTTGCGCCATGTGGATA 

EH-375      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-376      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-377      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-378      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-383H     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-383I     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-383P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-384H     ..........................................-..................................... 

EH-384I     ..........................................-..................................... 

EH-384P     ..........................................-..................................... 

EH-391      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-393      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-394B     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-394H     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-394P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-395B     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-395P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-398P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-408H     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-408P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-436      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-437      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-449B     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-449I     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-449P     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-450H     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-521      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-522      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-626B     .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-655P     ..........................................-..................................... 

EH-658H     ..........................................-..................................... 

EH-658P     ..........................................-..................................... 

EH-659P     ..........................................-..................................... 

EH-670B     ..........................................-..................................... 

EH-670H     ..........................................-..................................... 

EH-671B     ..........................................-..................................... 

EH-671H     ..........................................-..................................... 

EH-671P     ..........................................-..................................... 

EH-672B     ..........................................-..................................... 

EH-672H     ..........................................-..................................... 

EH-696P     .....A....................................-...........................T......... 

154-04      ..........................................-...........................T....A.... 

190-03      ..........................................-...........................T....A.... 

CEPA 2      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

CEPA 3      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

L-100-91    .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-46       .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-53       .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

EH-317      .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

AP          .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

GeM         .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

WCh         .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

1980       ..........................................-..................................... 

H.1.02.W    .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

H.1.04.91   .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

H.1.11.94   .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

H.1.12.96   .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

DOWNS       ..........................................-................T..........T........G 

G-186B      ..........................................-...........................T......... 

G-184B      ..........................................-...........................T......... 

G-186A      ..........................................-...........................T......... 

CA_1        -------T..................................-................T..........T........G 

CA_2        -------T..................................-................T..........T........G 

CO_1        -------T..................................-................T..........T........G 

CO_2        -------T..................................-................T..........T........G 

CO_3        -------T..................................-................T..........T........G 

TX_1        -------T..................................-................T..........T........G 



 

 192 

 

H-anti	

	 4	

            44444444444444444444444444555555555555555555555555555555555555555555555555555555 

            77777788888888889999999999000000000011111111112222222222333333333344444444445555 

            45678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890123 

G-217B      ACAACGGGCGTCGGGTACGCTCTCTCTTGTTCTATACTAATT-ATATCTGCCTTGATATACGGGTTGCGCCATGTGGATA 

H11         ..........................................-..................................... 

H60         .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

H61         .............................C......T.....-..T...............A........T......... 

H62         .............................C......T.....-...C..............A........T......... 

H63         .............................C......T.....-..TC..............A........T......... 

H66         ..........................................-.................A.........T......... 

H67         .............................C............-...C..............A........T......... 

H69         ...................T......................-...........................T......... 

H77         ..........................................-..................................... 

H79         ..........................................-................T..........T........G 

H87         ..........................C...............-.................T.........T......... 
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H144        ....................................................................-.....AG.... 

H146        ...................................................................--......G.... 

H147        ......T..C..........................................................-......G.... 

H148        ....................................................................-......G.... 

H149        ....................................................................-...C..G.... 

H150        ....................................................................-......G.... 

H151        ...................................................................--......G.... 

H152        ........................................................C...........-......G.... 

H153        ........................................................C...........-......G.... 

H155        ....................................................................-......G...T 

H157        ....................................................................-......G.... 

H158        ....................................................................-......G.... 

H159        ....................................................................-......G.... 

H160        ....................................................................-......G.... 

H161        ....................................................................-......G.... 

H162        .....................................T.C............................-......G.... 

H163        .....................................T.C............................-......G.... 

H164        ...................................C.T.C............................-......G.... 

H165        ...................................C.T.C............................-......G.... 

H166        .....................................T.C............................-......G.... 

H167        ....................................................................TT.....G.... 

H176        ....................................................................-.....AG.... 

H178        ....................................................................-......G.... 

H179        ....................................................................-........... 

H185        ....................................................................-......G.... 

H187        ......T..C..........................................................-......G.... 

H189        ......T..C..........................................................-......G.... 

H192        ....................................................................-......G.... 

H194        ....................................................................-......G.... 
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G-217B      CATCTAACTCGATTTGATATATGTGTGTCGACAGGATATCATCGTCTTTGGGCACACTGCTCATATTCCGCCACATTGCC 

EH-315      ............................................C...........T....................... 

EH-372      ............................T................................................... 

EH-373      ............................T................................................... 

EH-374      ............................T................................................... 

EH-375      ............................T................................................... 

EH-376      ............................T................................................... 

EH-377      ............................T................................................... 

EH-378      ............................T................................................... 
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G-217B      CATCTAACTCGATTTGATATATGTGTGTCGACAGGATATCATCGTCTTTGGGCACACTGCTCATATTCCGCCACATTGCC 

EH-383H     ............................T................................................... 

EH-383I     ............................T................................................... 

EH-383P     ............................T................................................... 

EH-384H     ............................................C...........T....................... 

EH-384I     ............................................C...........T....................... 

EH-384P     ............................................C...........T....................... 

EH-391      ............................T................................................... 

EH-393      ............................T................................................... 

EH-394B     ............................T................................................... 

EH-394H     ............................T................................................... 

EH-394P     ............................T................................................... 

EH-395B     ............................T................................................... 

EH-395P     ............................T................................................... 

EH-398P     ............................T................................................... 

EH-408H     ............................T................................................... 

EH-408P     ............................T................................................... 

EH-436      ............................T.......................-........................... 

EH-437      ............................T.......................-........................... 

EH-449B     ............................T................................................... 

EH-449I     ............................T................................................... 

EH-449P     ............................T................................................... 

EH-450H     ............................T................................................... 

EH-521      ............................T................................................... 

EH-522      ............................T................................................... 

EH-626B     ............................................C...........T....................... 

EH-655I     ............................................C...........T....................... 

EH-655P     ............................T................................................... 

EH-658H     ............................................C...........T....................... 

EH-658P     ..........C.................T................................................... 

EH-670B     ............................T................................................... 

EH-670H     ............................................C...........T....................... 

EH-671P     ............................T................................................... 

EH-672B     ................................................................................ 

EH-672H     ................................................................................ 

EH-696P     ................................................................................ 

154-04      ....................--.......................................................... 

190-03      ................................................................................ 

CEPA 2      ............................T................................................... 

CEPA 3      ............................T................................................... 

L-100-91    ............................T................................................... 

EH-46       ............................T................................................... 

EH-53       ............................T................................................... 

EH-317      ............................T................................................... 

AP          ............................T................................................... 

GeM         ............................T................................................... 

WCh         ............................T................................................... 

H.1.02.W    ............................T................................................... 

H.1.04.91   ............................T................................................... 

H.1.11.94   ............................T................................................... 

H.1.12.96   ............................T................................................... 

DOWNS       ............................T................................................... 

G-186B      .G.............................................................................. 

G-184B      ............................T................................................... 

G-186A      ............................T................................................... 

H11         ................................................................................ 

H60         ............................T................................................... 

H61         ............................T................................................... 

H62         ............................T................................................... 

H63         ............................T................................................... 

H66         ................................................................................ 

H67         ..............-.............T................................................... 

H69         ................................................................................ 

H77         ................................................................................ 

H79         .G.............................................................................. 

H87         ....................T........................................................... 

H97         ................................................................................ 

H126        .G.............................................................................. 
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G-217B      CATCTAACTCGATTTGATATATGTGTGTCGACAGGATATCATCGTCTTTGGGCACACTGCTCATATTCCGCCACATTGCC 

H127        .G.............................................................................. 

H137        ....................T........................................................... 

H139        ................................................................................ 

H140        ..............-.............T................................................... 

H144        ...................--.......T................................................... 

H146        ............................T................................................... 

H147        ....................T........................................................... 

H148        ............................T................................................... 

H149        ............................T................................................... 

H150        ............................T................................................... 

H151        ............................T................................................... 

H152        ............................T................................................... 

H153        ................................................................................ 

H155        ............................T................................................... 

H157        .......................C....T................................................... 

H158        .......................C....T................................................... 

H159        .......................C....T................................................... 

H160        .......................C....T................................................... 

H161        .......................C....T................................................... 

H162        ................................................................................ 

H163        ....................--.......................................................... 

H164        ................................................................................ 

H165        ................................................................................ 

H166        ................................................................................ 

H167        .......................C........................................................ 

H176        ...................--.......T................................................... 

H178        ............................T................................................... 

H179        ................................................................................ 

H185        ..............-.............T................................................... 

H187        ....................T........................................................... 

H189        ....................T........................................................... 

H192        ............................T................................................... 

H194        ............................T................................................... 

 

            444444444444444 

            333444444444455 

            789012345678901 

G-217B      ACTAAAAATATATCT 

EH-315      ............... 

EH-372      ............... 

EH-373      ............... 

EH-374      ............... 

EH-375      ............... 

EH-376      ............... 

EH-377      ............... 

EH-378      ............... 

EH-383H     ............... 

EH-383I     ............... 

EH-383P     ............... 

EH-384H     ............... 

EH-384I     ............... 

EH-384P     ............... 

EH-391      ............... 

EH-393      ............... 

EH-394B     ............... 

EH-394H     ............... 

EH-394P     ............... 

EH-395B     ............... 

EH-395P     ............... 

EH-398P     ............... 

EH-408H     ............... 

EH-408P     ............... 

EH-436      ............... 

EH-437      ............... 

EH-449B     ............... 

EH-449I     ............... 

EH-449P     ............... 
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            444444444444444 

            333444444444455 

            789012345678901 

G-217B      ACTAAAAATATATCT 

EH-450H     ............... 

EH-521      ............... 

EH-522      ............... 

EH-626B     ............... 

EH-655I     ............... 

EH-655P     ............... 

EH-658H     ............... 

EH-658P     ............... 

EH-670B     ............... 

EH-670H     ............... 

EH-671P     ............... 

EH-672B     ............... 

EH-672H     ............... 

EH-696P     ...T........... 

154-04      ............... 

190-03      ............... 

CEPA 2      ............... 

CEPA 3      ............... 

L-100-91    ............... 

EH-46       ............... 

EH-53       ............... 

EH-317      ............... 

AP          ............... 

GeM         ............... 

WCh         ............... 

H.1.02.W    ............... 

H.1.04.91   ............... 

H.1.11.94   ............... 

H.1.12.96   ............... 

DOWNS       ............... 

G-186B      ............... 

G-184B      ............... 

G-186A      ............... 

H11         ............... 

H60         ............... 

H61         ............... 

H62         ............... 

H63         ............... 

H66         G.............. 

H67         ............... 

H69         ............... 

H77         ............... 

H79         ............... 

H87         ............... 

H97         ............... 

H126        ............... 

H127        ............... 

H137        ............... 

H139        ............... 

H140        ............... 

H144        ...G........... 

H146        ............... 

H147        ............... 

H148        ............... 

H149        ............... 

H150        ............... 

H151        ............... 

H152        ............... 

H153        ...T........... 

H155        ............... 

H157        ............... 

H158        ............... 

H159        ............... 

H160        ............... 

H161        ............... 

H162        ............... 

H163        ............... 
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            789012345678901 

G-217B      ACTAAAAATATATCT 

H164        ............... 

H165        ............... 

H166        ............... 

H167        ............... 

H176        ...G........... 

H178        ............... 

H179        ............... 

H185        ............... 

H187        ............... 

H189        ............... 

H192        ............... 

H194        ............... 
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#NEXUS 

[ Title ] 

dimensions ntax= 114 nchar= 274; 

   format missing=? gap=- datatype=nucleotide interleave=yes; 

   matrix 

 

[!Domain=Data;] 
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G-217B      AGGTATGACTTAATCCTAACCGGGAACTATTGTTTTCCCATATAGCTCCATTACAACAGCCGATATAGATTTCTATTGAT 

EH-315      ..................T..........................................A.................. 

EH-372      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-373      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-374      ..................T...C......................................A.................. 

EH-375      ..................T...C......................................A.................. 

EH-376      ..................T...C......................................A.................. 

EH-377      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-378      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-383H     ..................T...C......................................A.................. 

EH-383I     ..................T...C......................................A............C..... 

EH-383P     ..................T...C......................................A............C..... 

EH-384I     ..................T..........................................A.................. 

EH-384P     ..................T..........................................A.................. 

EH-391      ..................T...C......................................A.................. 

EH-393      ..................T...C......................................A.................. 

EH-394B     ..................T...C......................................A.................. 

EH-394H     ..................T...C......................................A.................. 

EH-394P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-398P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-408H     ..................T...C......................................A.................. 

EH-408P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-436      ..................T...C......................................A.................. 

EH-437      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-449B     ..................T...C......................................A.................. 

EH-449I     ..................T...C......................................A.................. 

EH-449P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-521      ..................T...C......................................A.................. 

EH-522      ..................T...C......................................A.................. 

EH-626B     ..................T...C......................................A.................. 

EH-655I     ..................T..........................................A.................. 

EH-655P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-658H     ..................T...C......................................A.................. 

EH-658P     ..................T...C......................................A.................. 

EH-670B     ..................T...C......................................A.................. 

EH-670H     ..................T...C......................................A.................. 

EH-671B     ..................T....................G.....................A.................. 

EH-671H     ..................T....................G.....................A.................. 

EH-671P     ..............T...T..........................................A...........C...... 

EH-672B     ..................T..........................................A...........C...... 

EH-672H     ..................T..........................................A.................. 

EH-696P     ..................T.......................G..............G...A..G............... 

154-04      ..................T...........................G..............A.................. 

190-03      ..................T...........................G..............A.................. 

CEPA 2      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

CEPA 3      ...........G......T.................T........................A...........C...... 

L-100-91    ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-46       ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-53       ...........G......T.................T........................A...........C...... 

EH-317      ..................T...C......................................A.................. 

AP          ..................T...C......................................A.................. 

GeM         ..................T...C......................................A.................. 

WCh         ..................T...C......................................A.................. 

1980        ................................................................................ 

H.1.02.W    ...........G......T.................T........................A...........C...... 

H.1.04.91   ..................T...C......................................A.................. 

H.1.11.94   ..................T...C......................................A.................. 

H.1.12.96   ...........G......T.................T........................A...........C...... 

DOWNS       ..................T................-..................G......A...............A.. 

G-186B      ..................T.T............................G......G....A.................. 
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G-217B      AGGTATGACTTAATCCTAACCGGGAACTATTGTTTTCCCATATAGCTCCATTACAACAGCCGATATAGATTTCTATTGAT 

G-184B      ..................T.T............................G......G....A.................. 

G-186A      ..................T.T............................G......G....A.................. 

CA 1        -------------------------------------------..................A...............A.. 

CA 2        -------------------------------------------..................A...............A.. 

CO 1        -------------------------------------------..................A...............A.. 

CO 2        -------------------------------------------..................A...............A.. 

CO 3        -------------------------------------------..................A...............A.. 

TX 1        -------------------------------------------..................A...............A.. 

H11         ......................................................G......................... 

H60         ..................T...C..G...................................A.................. 

H61         ..................T...C......................................A.................. 

H62         ..................T...C......................................A.................. 

H63         ..................T...C......................................A.................. 

H66         ..................T...C......................................A.................. 

H67         ...........T......T..........................................A...........C...... 

H69         ..........C.......T...C............C.........................A.................. 

H77         ................................................................................ 

H79         ..................T................-..................G......A...............A.. 

H87         .................CT..C.....C.....................G...........A.................. 

H97         ................................................................................ 

H126        ..................T................-..................G......A...............A.. 

H127        ..................T................-..................G......A...............A.. 

H137        .................CT..C.....C.....................G...........A.................. 

H139        ................................................................................ 

H140        ..................T..........................................A..C............... 

H144        ..................T............A...C..................G......A..C......G........ 

H146        ..................T.................................G........A...........C...... 

H147        .................CT..C.....C.....................G...........A.................. 

H148        ..............T...T..........................................A...........C...... 

H149        ..................T.....................................G....A.................. 

H150        ..................T..........................A.............T.A...........C...... 

H151        ..................T.................................G.G......A....G............. 

H152        ..................T..........................................A...........C...... 

H153        ..................T..A....................G..............G...A.................. 

H155        ..................T..........................A.............T.A...........C...... 

H157        ..................T............A...C........A.......C.G......A.....T............ 

H158        ..................T............A...C........A.......C.G......A.....T............ 

H159        ..................T............A...C........A.......C.G......A.....T............ 

H160        ..................T............A...C........A.......C.G......A.....T............ 

H161        ..................T............A...C........A.......C.G......A.....T............ 

H162        ..................T...........................G..............A.................. 

H163        ..................T...........................G..............A.................. 

H164        ..................T...........................G..............A.................. 

H165        ..................T...........................G..............A.................. 

H166        ..................T...........................G..............A.................. 

H167        ..................TT.........C.....-..................G......A.................. 

H176        ..................T............A...C..................G......A..C......G........ 

H178        ..............T...T..........................................A...........C...... 

H179        ................................................................................ 

H185        ..................T..........................................A..C............... 

H187        .................CT..C.....C.....................G...........A.................. 

H189        .................CT..C.....C.....................G...........A.................. 

H192        ..............T...T..........................................A...........C...... 

H194        ..............T...T..........................................A...........C...... 
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G-217B      GCTAATGGCTTGGATTTACCTTTTTTATAGTTGTATTGCCTGGAACATGGCATTCAGGTAAATATATATCCCTGACCGGT 

EH-315      ..................................................T............................. 

EH-372      .......A................A....................................................... 

EH-373      .......A................A....................................................... 

EH-374      ....................C...A....................................................... 

EH-375      ....................C...A....................................................... 

EH-376      ....................C...A....................................................... 

EH-377      .......A................A....................................................... 

EH-378      .......A................A....................................................... 
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G-217B      GCTAATGGCTTGGATTTACCTTTTTTATAGTTGTATTGCCTGGAACATGGCATTCAGGTAAATATATATCCCTGACCGGT 

EH-383H     ....................C...A....................................................... 

EH-383I     ....................C...A....................................................... 

EH-383P     ....................C...A....................................................... 

EH-384I     ......T...........................................T............................. 

EH-384P     ......T...........................................T............................. 

EH-391      ....................C...A....................................................... 

EH-393      ....................C...A....................................................... 

EH-394B     ....................C...A....................................................... 

EH-394H     ....................C...A....................................................... 

EH-394P     ....................C...A....................................................... 

EH-398P     ....................C...A....................................................... 

EH-408H     ....................C...A....................................................... 

EH-408P     ....................C...A....................................................... 

EH-436      ....................C...A....................................................... 

EH-437      .......A................A....................................................... 

EH-449B     ....................C...A....................................................... 

EH-449I     ....................C...A....................................................... 

EH-449P     ....................C...A....................................................... 

EH-521      ....................C...A....................................................... 

EH-522      ....................C...A....................................................... 

EH-626B     ....................C...A....................................................... 

EH-655I     ......T...........................................T............................. 

EH-655P     ....................C...A....................................................... 

EH-658H     ....................C...A....................................................... 

EH-658P     ....................C...A....................................................... 

EH-670B     ....................C...A....................................................... 

EH-670H     ....................C...A....................................................... 

EH-671B     ..................................................T............................. 

EH-671H     ..................................................T............................. 

EH-671P     .......A................A....................................................... 

EH-672B     .......A................A....................................................... 

EH-672H     ..................................................T............................. 

EH-696P     ........................A....................................................C.. 

154-04      ........................A................................................A...--- 

190-03      ........................A................................................A...... 

CEPA 2      .......A................A....................................................... 

CEPA 3      .......A................A....................................................... 

L-100-91    .......A................A....................................................... 

EH-46       .......A................A....................................................... 

EH-53       .......A................A....................................................... 

EH-317      ....................C...A....................................................... 

AP          ....................C...A....................................................... 

GeM         ....................C...A....................................................... 

WCh         ....................C...A....................................................... 

1980        ................................................................................ 

H.1.02.W    .......A................A....................................................... 

H.1.04.91   ....................C...A....................................................... 

H.1.11.94   ....................C...A....................................................... 

H.1.12.96   .......A................A....................................................... 

DOWNS       ........................A..C..........T....................G.............A...... 

G-186B      ........................A....................................................... 

CA 1        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

CA 2        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

CO 1        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

CO 2        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

CO 3        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

TX 1        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

G-184B      ........................A....................................................... 

G-186A      ........................A....................................................... 

H11         ................................................................................ 

H60         ....................C...A....................................................... 

H61         .......A............C...A....................................................... 

H62         ....................C...A....................................................... 

H63         ....................C...A....................................................... 

H66         ....................C...A....................................................... 

H67         .......A................A....................................................A.. 

H69         ............A...........A....................................................... 
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G-217B      GCTAATGGCTTGGATTTACCTTTTTTATAGTTGTATTGCCTGGAACATGGCATTCAGGTAAATATATATCCCTGACCGGT 

H77         ................................................................................ 

H79         ........................A..C..........T....................G.............A...... 

H87         ................................................................................ 

H97         ................................................................................ 

H126        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

H127        ........................A..C..........T....................G.............A...... 

H137        ................................................................................ 

H139        ................................................................................ 

H140        ........................A................................................A...... 

H144        ......T..........G......A..........C......................................GG.C.C 

H146        .......A................A..........................................T............ 

H147        .........................................A...............................A...... 

H148        .......A................A....................................................... 

H149        ........................A....................................................... 

H150        .......A................A............................C.......................... 

H151        ........TA..............A....................................................... 

H152        .......A................A...................................................T... 

H153        ........................A....................................................C.. 

H155        .......A................A............................C.......................... 

H157        .T......................A....................................................C.C 

H158        .T......................A....................................................C.C 

H159        .T......................A....................................................C.C 

H160        .T......................A....................................................C.C 

H161        .T......................A....................................................C.C 

H162        ........................A................................................A...... 

H163        ........................A................................................A------ 

H164        ........................A................................................A...... 

H165        ........................A................................................A...... 

H166        ........................A................................................A...... 

H167        ........................A..................................G.............A...... 

H176        ......T..........G......A..........C......................................GG.C.C 

H178        .......A................A....................................................... 

H179        ................................................................................ 

H185        ........................A................................................A...... 

H187        .........................................A...............................A...... 

H189        ................................................................................ 

H192        .......A................A....................................................... 

H194        .......A................A....................................................... 
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G-217B      CGATGAGATTCTATGCGGCCTATT----CCTATTCCACCTGCGCCCTAACGCACACTCGAGATTTGAGACCAATTTGACT 

EH-315      ........................----..------............................................ 

EH-372      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-373      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-374      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-375      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-376      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-377      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-378      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-383H     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-383I     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-383P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-384I     .....G..................----..------............................................ 

EH-384P     .....G..................----..------............................................ 

EH-391      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-393      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-394B     .....G..................----..ACAC----.....................G.................... 

EH-394H     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-394P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-398P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-408H     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-408P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-436      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-437      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-449B     .....G..................----..AC------.....................G.................... 
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            01234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890123456789 

G-217B      CGATGAGATTCTATGCGGCCTATT----CCTATTCCACCTGCGCCCTAACGCACACTCGAGATTTGAGACCAATTTGACT 

EH-449I     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-449P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-521      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-522      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-626B     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-655I     .....G..................----..------............................................ 

EH-655P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-658H     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-658P     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-670B     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-670H     .....G..................----..AC------.....................G.................... 

EH-671B     .....G..................----..------.......................G.................... 

EH-671H     .....G..................----..------............................................ 

EH-671P     .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-672B     .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-672H     .....G..................----..------............................................ 

EH-696P     .....G......G...........----..AC------........C..............T.................. 

154-04      ------------------------------AC------.....................G.................... 

190-03      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

CEPA 2      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

CEPA 3      .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

L-100-91    .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-46       .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-53       .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

EH-317      .....G..................----..AC------.....................G.................... 

AP          .....G..................----..AC------..C..................G.................... 

GeM         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

WCh         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

1980        ........................----.................................................... 

H.1.02.W    .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H.1.04.91   .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H.1.11.94   .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H.1.12.96   .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

DOWNS       .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

G-186B      .A...G..................----..AC------.......................................... 

G-184B      .A...G..................----..AC------.......................................... 

G-186A      .A...G..................----..AC------.......................................... 

CA 1        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

CA 2        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

CO 1        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

CO 2        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

CO 3        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

TX 1        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

H11         ........................----.................................................... 

H60         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H61         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H62         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H63         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H66         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H67         .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H69         .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H77         ........................----.................................................... 

H79         .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

H87         .....G..C...............----..AC------..................C..G.................... 

H97         ........................----.................................................... 

H126        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

H127        .....G..................TATT..AC------....A.........................T........... 

H137        .....G..C...............----..AC------..................C..G.................... 

H139        ........................----.................................................... 

H140        ...G.G..................----..AC------.....................G.................... 

H144        .....G.........T........----..A.-----.......A..............--.....G......C...... 

H146        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H147        .....G..C...............----..AC------..................C..G.................... 

H148        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H149        .....GC.................----..AC------.....................G.................... 

H150        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H151        .....GC......-..........----..AC------.....................G.................... 
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            01234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890123456789 

G-217B      CGATGAGATTCTATGCGGCCTATT----CCTATTCCACCTGCGCCCTAACGCACACTCGAGATTTGAGACCAATTTGACT 

H152        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H153        .....G......G...........----..AC------........C..............T.................. 

H155        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H157        .....G..........C.......----..AC------...................................C...... 

H158        .....G..........C.......----..AC------...................................C...... 

H159        .....G..........C.......----..AC------...................................C...... 

H160        .....G..........C.......----..AC------...................................C...... 

H161        .....G..........C.......----..AC------...................................C...... 

H162        .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H163        ------------------------------------------------...........G.................... 

H164        .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H165        .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H166        .....G..................----..AC------.....................G.................... 

H167        .....GC.................----..AC------....A.......A.................T........... 

H176        .....G.........T........----..A.-----.......A..............--.....G......C...... 

H178        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H179        ........................----.................................................... 

H185        ...G.G..................----..AC------.....................G.................... 

H187        .....G..C...............----..AC------..................C..G.................... 

H189        .....G..C...............----..AC------..................C..G.................... 

H192        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

H194        .....G..................----..AC------...............T.....G.................... 

 

            8888888888888888888888888888888888 

            3333333333444444444455555555556666 

            0123456789012345678901234567890123 

G-217B      AACTGTTCCTCCTCGGCAGCCCGACGGATACCTG 

EH-315      .................................. 

EH-372      .................................. 

EH-373      .................................. 

EH-374      .................................. 

EH-375      .................................. 

EH-376      .................................. 

EH-377      .................................. 

EH-378      .................................. 

EH-383H     .................................. 

EH-383I     .................................. 

EH-383P     .................................. 

EH-384I     .................................. 

EH-384P     .................................. 

EH-391      .................................. 

EH-393      .................................. 

EH-394B     .................................. 

EH-394H     .................................. 

EH-394P     .................................. 

EH-398P     .................................. 

EH-408H     .................................. 

EH-408P     .................................. 

EH-436      .................................. 

EH-437      .................................. 

EH-449B     .................................. 

EH-449I     .................................. 

EH-449P     .................................. 

EH-521      .................................. 

EH-522      .................................. 

EH-626B     .................................. 

EH-655I     .................................. 

EH-655P     .................................. 

EH-658H     .................................. 

EH-658P     .................................. 

EH-670B     .................................. 

EH-670H     .................................. 

EH-671B     .................................. 

EH-671H     .................................. 

EH-671P     .................................. 

EH-672B     .................................. 

EH-672H     .................................. 
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            8888888888888888888888888888888888 

            3333333333444444444455555555556666 

            0123456789012345678901234567890123 

G-217B      AACTGTTCCTCCTCGGCAGCCCGACGGATACCTG 

EH-696P     .................................. 

154-04      .................................. 

190-03      .................................. 

CEPA 2      .................................. 

CEPA 3      .................................. 

L-100-91    .................................. 

EH-46       .................................. 

EH-53       .................................. 

EH-317      .................................. 

AP          .................................. 

GeM         .................................. 

WCh         .................................. 

1980        .................................. 

H.1.02.W    .................................. 

H.1.04.91   .................................. 

H.1.11.94   .................................. 

H.1.12.96   .................................. 

DOWNS       ............A..................... 

G-186B      ...............................T.. 

G-184B      ...............................T.. 

G-186A      ...............................T.. 

CA 1        ...................A-------------- 

CA 2        ...................A-------------- 

CO 1        ...................A-------------- 

CO 2        ...................A-------------- 

CO 3        ...................A-------------- 

TX 1        ...................A-------------- 

H11         .................................. 

H60         .................................. 

H61         .................................. 

H62         .................................. 

H63         .................................. 

H66         .................................. 

H67         .................................. 

H69         .................................. 

H77         .................................. 

H79         ............A..................... 

H87         ........................T......... 

H97         .................................. 

H126        ............A..................... 

H127        ............A..................... 

H137        ........................T......... 

H139        .................................. 

H140        .................................. 

H144        ..........T.............T......... 

H146        .................................. 

H147        ........................T......... 

H148        .................................. 

H149        ........................T......... 

H150        .................................. 

H151        ......C.................T......... 

H152        .................................. 

H153        .................................. 

H155        .................................. 

H157        .................................. 

H158        .................................. 

H159        .................................. 

H160        .................................. 

H161        .................................. 

H162        .................................. 

H163        .................................. 

H164        .................................. 

H165        .................................. 

H166        .................................. 

H167        ............A..................... 

H176        ..........T.............T......... 

H178        .................................. 
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            3333333333444444444455555555556666 
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G-217B      AACTGTTCCTCCTCGGCAGCCCGACGGATACCTG 

H179        .................................. 

H185        .................................. 

H187        ........................T......... 

H189        ........................T......... 

H192        .................................. 

H194        .................................. 
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(GA)n	

	 1	

#NEXUS 

[ Title ] 

begin taxa; 

   dimensions ntax= 49 nchar= 239; 

   format missing=? gap=- datatype=nucleotide interleave=yes; 

   matrix 

 

[!Domain=Data;] 

 

            11111111111111111111111111111222222222222222222222222222222222222222222222222222 

            99999999999999999999999999999000000000000000000000000000000000000000000000000000 

            77777777788888888889999999999000000000011111111112222222222333333333344444444445 

            12345678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890 

G-217B      GAGCTCGCTGCATGATGAAGCTATTTTGAAAATATATTAAAGCTATATAGAATAGCGGGAGAGAGAGAGAGAGAGAGAGA 

EH-315      ...............................................--...........CG..----............ 

EH-372      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-373      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-374      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-375      .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-376      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-377      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-378      .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-383H     A.................-..................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-383I     .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-383P     .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-384H     A.................-............................--...........CG.................. 

EH-384I     ...............................................--...........CG.................. 

EH-384P     ...............................-...............--...........CG.................. 

EH-391      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-393      .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-394B     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-394H     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-394P     .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-395B     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-395P     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-398P     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-408H     .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-408P     .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-436      A....................................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-437      .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-449B     .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-449I     .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-450H     A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-522      A.................-..................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-626B     A.................-..................C.........--...........CG..CG.............- 

EH-655I     ...............................................--...........CG.................. 

EH-655P     ...............................................--...........CG.................. 

EH-658H     ...............................................--...........CG.................. 

EH-670H     ...............................................--...........CG.................. 

EH-671B     ...............................................--...........CG.................. 

EH-671H     ...............................................--...........CG.................. 

EH-671P     ...............................................--...........CG.................. 

EH-672B     ...............................................--...........CG....T............. 

EH-672H     ...............................................--...........CG....T............. 

EH-696P     ....................T..........................--...........CG..A.A............. 

154-04      .............................................................G...........------- 

190-03      ......................................G......................G...........------- 

EH-46       .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-53       .....................................C.........--.....A.....CG.............----- 

EH-317      .....................................C.........--...........CG..CG.............- 

1980        ..................-............................................................. 

G-186B      ................................................................................ 
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            00000000000000000000000000000000000000000000000001111111111111111111111111111111 

            55555555566666666667777777777888888888899999999990000000000111111111122222222223 

            12345678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890 

G-217B      GAGAGAGAAACAGCGCTACAAAACCCAAGCGAAATCCCACGAGGCAATGAGAATGGAGAGGGA--ATGGAAGAGGTGAAG 

EH-315      ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-372      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-373      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 
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            22222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222 

            00000000000000000000000000000000000000000000000001111111111111111111111111111111 

            55555555566666666667777777777888888888899999999990000000000111111111122222222223 

            12345678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890 

G-217B      GAGAGAGAAACAGCGCTACAAAACCCAAGCGAAATCCCACGAGGCAATGAGAATGGAGAGGGA--ATGGAAGAGGTGAAG 

EH-374      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-375      -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-376      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-377      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-378      -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-383H     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-383I     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-383P     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-384H     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-384I     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-384P     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-391      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-393      -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-394B     -----.--....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-394H     -----.--....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-394P     -------.....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-395B     -----.--....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-395P     -----.--....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-398P     -----.--....A....................C...................C......A..GA............... 

EH-408H     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-408P     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-436      -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-437      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-449B     -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-449I     -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-450H     -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-522      -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-626B     -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

EH-655I     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-655P     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-658H     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-670H     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-671B     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-671H     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-671P     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-672B     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-672H     ...--..............G.............C...................C......A..GA............... 

EH-696P     .----...................T............................C......A..--............... 

154-04      -----................................................C......A..GA............... 

190-03      -----..............G....................A............C......A..GA............... 

EH-46       -----.......A....................C....C..............C......A..GA............... 

EH-53       -----.......A....................C...................C......A..GA............... 

EH-317      -----............................C.......G........A..C......A..GA............... 

1980        .....................................................C.........--............... 

G-186B      ...............................................................--............... 
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G-217B      CAGCGAAGCAGCGAAG--------AGATGAAGAGACTGAGAGGTTATAAAAAAA-TTGGAGGTGGAGGTTGTTTTCCTT 

EH-315      ................--------...........T.A.......G.......--........T---...T....TT.C 

EH-372      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-373      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-374      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-375      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-376      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-377      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-378      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-383H     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-383I     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-383P     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-384H     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-384I     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-384P     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-391      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 
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G-217B      CAGCGAAGCAGCGAAG--------AGATGAAGAGACTGAGAGGTTATAAAAAAA-TTGGAGGTGGAGGTTGTTTTCCTT 

EH-393      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-394B     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-394H     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-394P     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-395B     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-395P     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-398P     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-408H     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-408P     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-436      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-437      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-449B     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-449I     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-450H     ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-522      ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-626B     ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

EH-655I     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-655P     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-658H     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-670H     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-671B     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-671H     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-671P     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-672B     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-672H     ................--------...........T.A...............--.....C..T---...T....TTC. 

EH-696P     ................CAGGGAAG...........T.A................A........T---...T....T... 

154-04      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.C 

190-03      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.C 

EH-46       ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-53       ................--------...........T.A...............--........T---...T....T... 

EH-317      ................--------...........T.A................-........T---...T....TT.. 

1980        ................--------..............................-........T---...T....T... 

G-186B      ................--------..............................-........T---...T....T... 
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ITS1-5.8S-ITS2	

	

#NEXUS 

[ Title ] 

begin taxa; 

   dimensions ntax= 37; nchar= 621; 

   format missing=? gap=- matchchar=. datatype=nucleotide interleave=yes; 

   matrix 

 

[!Domain=Data;] 
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DOWNS   TTCCGTAGGTGAACCTGCGGAAGGATCATTACCACGCCGTGGGGGGCTGGGAGCCTCTGACCGGGACCCCTCCGCCCTCC 

EH_315  ........................................T.....A...................A......A...C.T 

EH_373  .........................................-A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_374  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_375  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_376  ..................................................................A......A...C.T 

EH_377  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_378  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_383H ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_384H ..................................................................A......A...C.T 

EH_391  ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_393  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_394B ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_394P ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_398P ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_437  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_449I ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_449P ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH_521  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_522  ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_626B ..................................................................A...CA.CG..C.. 

EH-655I .........A....AGAG..G.............................................A......A...C.T 

EH_655P ...............................T..................................A......A...C.T 

EH_658H ..................................................................A......A...C.T 

EH_659P ..................................................................A......A...C.T 

EH_670B ..................................................................A......A...C.T 

EH_670H ..................................................................A......A...C.. 

EH_671B ..................................................................A......A...C.T 

EH_671P ..................................................................A......A...C.T 

EH_672B ..................................................................A......A...C.T 

EH_672H ..................................................................A......A...C.T 

EH_696P ......................................................................C--TG..C.T 

EH_46   ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_53   ..........................................A.......................A...CA.CG..C.. 

EH_317  ..................................................................A...CA.CG..C.. 

G_186B  .....................--...............................................----G..C.T 
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DOWNS   ---TACCCGGCCACCCTTGTCTACCGGACCTGTTGCCTCGGCGGTCCTGCAGCGATGCTGCCGGGGGAGCTTCTCCTCCC 

EH_315  ---.................................T.......G................................... 

EH_373  CCC.........................................G................................... 

EH_374  C--..T......................................G................................... 

EH_375  C--..T......................................G................................... 

EH_376  ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_377  C--..T......................................G................................... 

EH_378  C--..T......................................G................................... 

EH_383H C--.........................................G................................... 

EH_384H ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_391  C--.........................................G................................... 

EH_393  CCC.........................................G........A--........................ 

EH_394B C--.........................................G................................... 

EH_394P CCC.........................................G................................... 

EH_398P C--.........................................G................................... 

EH_437  C--..T......................................G................................... 

EH_449I CCC.........................................G................................... 

EH_449P CCC.........................................G................................... 
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DOWNS   ---TACCCGGCCACCCTTGTCTACCGGACCTGTTGCCTCGGCGGTCCTGCAGCGATGCTGCCGGGGGAGCTTCTCCTCCC 

EH_521  C--..T......................................G................................... 

EH_522  C--..T......................................G................................... 

EH_626B C--.........................................G................................... 

EH-655I ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_655P ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_658H ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_659P ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_670B ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_670H C--.................................T.......G...........................T....... 

EH_671B ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_671P ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_672B ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_672H ---.................................T.......G...........................T....... 

EH_696P C--.........................................G................................T.. 

EH_46   C--..T......................................G................................... 

EH_53   C--..T......................................G................................... 

EH_317  CCC.........................................G................................... 

G_186B  C--.........................................G...............................---. 
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DOWNS   CGGG-CCCGTGTCCGCCGGGGACACCGCAAGAACCGTCGGTGAATGATTGGCGTCTGAGCATGAGAGCGATAATAATCCA 

EH_315  ....-..T...................................................T.................... 

EH_373  ....-.......................................C................................... 

EH_374  ....-.......................................C................................... 

EH_375  ....-.......................................C................................... 

EH_376  ....-..T...................................................T.................... 

EH_377  ....-.......................................C................................... 

EH_378  ....-.......................................C................................... 

EH_383H ....-.......................................C................................... 

EH_384H ....-..T...................................................T.................... 

EH_391  ....-.......................................C................................... 

EH_393  ....-.......................................C................................... 

EH_394B ....G.......................................C................................... 

EH_394P ....-.......................................C................................... 

EH_398P ....-.......................................C................................... 

EH_437  ....-.......................................C................................... 

EH_449I ....-.......................................C................................... 

EH_449P ....-.......................................C................................... 

EH_521  ....-.......................................C................................... 

EH_522  ....-.......................................C................................... 

EH_626B ....-.......................................C................................... 

EH-655I ....-..T...................................................T.................... 

EH_655P ....-..T...................................................T.................... 

EH_658H ....-..T...................................................T.................... 

EH_659P ....-..T...................................................T.................... 

EH_670B ....-..T...................................................T.................... 

EH_670H ....-..T...................................................T.................... 

EH_671B ....-..T...................................................T.................... 

EH_671P ....-..T...................................................T.................... 

EH_672B ....-..T...................................................T.................... 

EH_672H ....-..T...................................................T.................... 

EH_696P ....-.......................................C...................A.............G. 

EH_46   ....-.......................................C................................... 

EH_53   ....-.......................................C................................... 

EH_317  ....-.......................................C................................... 

G_186B  ....-......................T................C................................... 
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DOWNS   GTCAAAACTTTCAACAACGGATCTCTTGGTTCCGACATCGATGAAGAACGCAGCGAAATGCGATAAGTAATGTGAATTGC 

EH_315  ................................................................................ 

EH_373  ................................................................................ 

EH_374  ................................................................................ 

EH_375  ................................................................................ 

EH_376  ................................................................................ 

EH_377  ................................................................................ 

EH_378  ................................................................................ 

EH_383H ................................................................................ 

EH_384H ................................................................................ 

EH_391  ................................................................................ 

EH_393  ................................................................................ 

EH_394B ................................................................................ 

EH_394P ................................................................................ 

EH_398P ................................................................................ 

EH_437  ................................................................................ 

EH_449I ................................................................................ 

EH_449P ................................................................................ 

EH_521  ................................................................................ 

EH_522  ................................................................................ 

EH_626B ................................................................................ 

EH-655I ................................................................................ 

EH_655P ................................................................................ 

EH_658H ................................................................................ 

EH_659P ................................................................................ 

EH_670B ................................................................................ 

EH_670H ................................................................................ 

EH_671B ................................................................................ 

EH_671P ................................................................................ 

EH_672B ................................................................................ 

EH_672H ................................................................................ 

EH_696P ................................................................................ 

EH_46   ................................................................................ 

EH_53   ................................................................................ 

EH_317  ................................................................................ 

G_186B  ................................................................................ 
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DOWNS   AGAATTCCGTGAATCATCGAATCTTTGAACGCACATTGCGCCCCCTGGTATTCCGGGGGGCATGCCTGTCCGAGCGTCAT 

EH_315  ................................................................................ 

EH_373  ................................................................................ 

EH_374  ................................................................................ 

EH_375  ................................................................................ 

EH_376  ............................................G................................... 

EH_377  ................................................................................ 

EH_378  ................................................................................ 

EH_383H ................................................................................ 

EH_384H ................................................................................ 

EH_391  ................................................................................ 

EH_393  ..........T..................................................................... 

EH_394B ................................................................................ 

EH_394P ................................................................................ 

EH_398P ................................................................................ 

EH_437  ................................................................................ 

EH_449I ................................................................................ 

EH_449P ................................................................................ 

EH_521  ................................................................................ 

EH_522  ................................................................................ 

EH_626B ................................................................................ 

EH-655I ................................................................................ 

EH_655P ................................................................................ 

EH_658H ............................................G................................... 

EH_659P ................................................................................ 

EH_670B ............................................G................................... 

EH_670H ............................................G................................... 
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EH_671B ................................................................................ 

EH_671P ................................................................................ 

EH_672B ................................................................................ 

EH_672H ................................................................................ 

EH_696P .................................T.............................................. 

EH_46   ................................................................................ 

EH_53   ................................................................................ 

EH_317  ................................................................................ 

G_186B  .................................T.............................................. 
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DOWNS   TGCAACCCTCAAGCGCGGCTTGTGTGTTGGGCCATCGTCCCCCT---GACCGGTGGG-ACGTGCCCGAAATGCAGTGGCG 

EH_315  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_373  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_374  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_375  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_376  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_377  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_378  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_383H .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_384H .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_391  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_393  ................................TG.........CT-C......C...-...................... 

EH_394B .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_394P .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_398P .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_437  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_449I .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_449P ............C....................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_521  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_522  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_626B .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH-655I .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_655P .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_658H .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_659P .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_670B .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_670H .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_671B .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_671P .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_672B .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_672H .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_696P .........................A.......G.........CTTC......C...G...................... 

EH_46   .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_53   .................................G.........CT-C......C...-...................... 

EH_317  .................................G.........CT-C......C...-...................... 

G_186B  ................................GG.........CT-CA.....C...-..............A....... 

 

        44444444444444444445555555555555555555555555555555555555555555555555555555555555 

        88888888899999999990000000000111111111122222222223333333333444444444455555555556 

        12345678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890 

DOWNS   GTGTCGAGTTCCGGTGCCCGAGTGTATGGGGCTTTGCCACCCGCTCTGGA-GGCCCGGCCGGCTCCGGCCCACCATCTCA 

EH_315  ......................C......................TCTA.-............................. 

EH_373  ......................C...........................-.........................G... 

EH_374  ......................C...........................-.........................G... 

EH_375  ......................C...........................-.........................G... 

EH_376  ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_377  ......................C...........................-.........................G... 

EH_378  ......................C...........................-.........................G... 

EH_383H ......................C...........................-.........................G... 

EH_384H ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_391  ......................C...........................-.........................G... 

EH_393  ......................C.....T.....................-.........................G... 

EH_394B ......................C...........................-.........................G... 

EH_394P ......................C...........................-.........................G... 

EH_398P ......................C...........................-.........................G... 

EH_437  ......................C...........................-.........................G... 

EH_449I ......................C...........................-.........................G... 
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DOWNS   GTGTCGAGTTCCGGTGCCCGAGTGTATGGGGCTTTGCCACCCGCTCTGGA-GGCCCGGCCGGCTCCGGCCCACCATCTCA 

EH_449P ......................C...........................-.........................G... 

EH_521  ......................C...........................-.........................G... 

EH_522  ......................C...........................-.........................G... 

EH_626B ......................C...........................-.........................G... 

EH-655I ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_655P ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_658H ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_659P ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_670B ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_670H ......................C.......................CTA.A...G......................... 

EH_671B ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_671P ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_672B ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_672H ......................C.......................CTA.-............................. 

EH_696P ......................C........T..................-............................. 

EH_46   ......................C...........................-.........................G... 

EH_53   ......................C...........................-.........................G... 

EH_317  ......................C...........................-.........................G... 

G_186B  ......................C...........................-...............A..........AT. 
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DOWNS   ACCTCCTTTT----TCACACCAGGTTGACCTCGGATCAGGTAGGGATACCC-GCTGAACT 

EH_315  ...C..CC..----.....T...............................-........ 

EH_373  ...C..CC.C----.....................................-........ 

EH_374  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_375  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_376  ...C..C...----.....................................-........ 

EH_377  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_378  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_383H ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_384H ...C..C...----.....................................-........ 

EH_391  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_393  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_394B ...C..C-.C----.....................................C........ 

EH_394P ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_398P ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_437  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_449I ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_449P ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_521  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_522  ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_626B ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH-655I ...C..C...----.....................................-........ 

EH_655P ...C..C...----.....................................-........ 

EH_658H ...C..C...----.....................................-........ 

EH_659P ...C..C...----.....................................-........ 

EH_670B ...C..C...----.....................................-........ 

EH_670H ...C..C...----.............................A.......-........ 

EH_671B ...C..C...----.....................................-........ 

EH_671P ...C..C...----.....................................-........ 

EH_672B ...C..C...----.....................................-........ 

EH_672H ...C..C...----.....................................-........ 

EH_696P ...C..CC.C----.....................................-........ 

EH_46   ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_53   ...C..C-.C----.....................................-........ 

EH_317  ...C..C-.C----.....................................-........ 

G_186B  ...C..CCCCCCTT.....................................-........ 


	INTRODUCCIÓN
	Sistemática de Histoplasma capsulatum
	Reino Fungi
	Subphylum Ascomycotina
	Orden Onygenales
	Género Histoplasma
	Reino Fungi (1)
	Subphylum Ascomycotina (1)
	Orden Onygenales (1)
	Género Histoplasma (1)
	Delimitación de especies de H. capsulatum por métodos de coalescencia
	PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA
	HIPÓTESIS
	Objetivo general
	Objetivos particulares
	METODOLOGÍA
	Aislados fúngicos
	Procedimientos de bioseguridad
	Cultivo de micelio de H. capsulatum y extracción del DNA
	Reacción en cadena de la polimerasa (PCR)
	Secuenciación
	Análisis de BLASTn (Basic Local Alignment Search Tool)
	Alineamiento de secuencias
	Se alinearon las secuencias de cada gen y se construyeron alineamientos concatenados con MESQUITE ver. 2.75 (Maddison y Maddison 2014) utilizando: 1) secuencias generadas para este trabajo, las cuales se editaron manualmente por medio de Chromas Lite ...
	Análisis de congruencia
	Reconstrucción filogenética
	Análisis de coalescencia
	Diversidad nucleotídica
	RESULTADOS
	Aislados fúngicos (1)
	Secuencias
	Análisis de BLASTn
	Análisis de congruencia (1)
	Reconstrucción filogenética (1)
	Análisis de coalescencia (1)
	Diversidad nucleotídica (1)
	De acuerdo con los análisis de diversidad intra-específica (Tabla 6), los grupos que presentaron la mayor diversidad fueron NAm 3 (π= 0.00788) y LAm A (π= 0.00704), mientras que los grupos con menor diversidad intra-específica fueron Australia, Holand...
	Con respecto a los análisis de diversidad inter-específica (Tabla 6), el grupo que presentó la mayor diversidad fue el linaje H167 con respecto a los linajes de Colombia H66 (π= 0.02881) y H69 (π= 0.02808), mientras que el menor valor de π se presentó...
	DISCUSIÓN
	Características relevantes de los aislados de H. capsulatum estudiados
	Los marcadores seleccionados se analizaron de manera independiente y concatenada. El uso de MLS como herramienta para proponer filogenias moleculares de organismos aporta información útil, siendo que en el caso del complejo H. capsulatum ha sido relev...
	En el pasado, Kasuga et al. (1999) reportaron incongruencias entre los árboles de genes de H. capsulatum generados con los cuatro fragmentos génicos arf, H-anti, ole1 y tub1, las cuales no tuvieron efecto en la filogenia realizada por MLS; en consecue...
	Reconstrucción filogenética (2)
	Los análisis filogenéticos individuales y concatenados revelaron que el clado LAm A (Kasuga et al. 2003) fue el mejor representado y el que muestra la mayor diversidad genética, lo cual coincide con lo reportado previamente y que es claramente señalad...
	La presencia de dos clados monofiléticos, LAm B1 y LAm B2 reportados por Teixeira et al. (2016) dentro del clado LAm B previamente descrito por Kasuga et al. (2003) para Suramérica, apoya la hipótesis de que LAm B ha pasado por un proceso de especiaci...
	Como se refirió en resultados, los árboles individuales de arf, H-anti, ole1 y tub1 mostraron los mismos clados y linajes descritos por Kasuga et al. (2003), aunque es necesario destacar que algunos aislados tienden a distribuirse de manera aleatoria ...
	En estudios previos, el aislado EH-696P de H. capsulatum obtenido de T. brasiliensis se ubicaba separado del resto de los demás aislados fúngicos en diferentes análisis filogenéticos, tanto individuales como concatenados (Vite-Garín 2011; Vite-Garín e...
	Sorprendentemente, el aislado clínico 1980 de un paciente nativo de Colombia, que refirió nunca haber salido de su país, se incluyó en el clado NAm 2 en los análisis realizados con la mayoría de los marcadores (Figuras 1-6; 10-18), constituyendo el pr...
	Coalescencia
	El árbol de especies (Figura 28) generado a través del análisis de coalescencia, mostró algunas incongruencias con respecto a la topología del resto de los análisis realizados, al asociar la especie NAm 3 con LAm A y Eurasia, sin embargo, estas difere...
	Diversidad nucleotídica (2)
	Finalmente, los análisis obtenidos para el microsatélite (GA)n y para la región ITS1-5.8S-ITS2, junto con los resultados de los cuatro marcadores (arf, H-anti, ole1 y tub1), mostraron que la diversidad genética del complejo de especies Histoplasma cap...
	CONCLUSIONES
	Actualmente, las filogenenia de las relaciones entre las especies del complejo H. capsulatum, se encuentran en constante cambio debido al análisis de nuevos aislados y el apoyo de técnicas moleculares y genómicas novedosas y más informativas. Por medi...
	En esta tesis, destaca la formación de un clado previamente sugerido por Taylor et al. (2005), Vite-Garín et al. (2014) y Texeira et al. (2016), que ha sido considerado por Vite-Garín et al. (2021) como una nueva especie filogenética referida aquí com...
	PERSPECTIVAS INMEDIATAS Y FUTURAS
	FIGURAS
	REFERENCIAS BIBLIOGRÁFICAS

