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Abstracto

La sistematica proporciona el conocimiento fundamental sobre las unidades de biodiversidad, es
decir, las especies, y como las clasificamos. Los resultados de esta disciplina se extienden a toda la
biologia y pueden tener impactos importantes en conservacion. Aqui revisamos las practicas
sisteméticas y taxondémicas de Theraphosidae durante los ultimos 260 afios. Examinamos la tasa de
especies recientemente descritas e investigamos las practicas contemporaneas que se utilizan en la
descripcion de nuevos géneros y especies. Ha habido dos grandes oleadas de taxonomia de
terafosidos, con un crecimiento explosivo de especies recientemente descritas y combinaciones de
autores en los ultimos 60 afios. Mirando atrés, encontramos que durante el periodo de 2010-2024, las
practicas contemporaneas en sistematica y taxonomia de los terafésidos se han mantenido en gran
medida estaticas, dominadas por enfoques basados en morfologia. Durante este periodo, sélo el 10%
de las especies recientemente descritas incorporaron datos de ADN o declararon explicitamente el
concepto de especie utilizado. De manera similar, para los géneros, sélo cinco de los 37 géneros
recientemente descritos durante ese tiempo fueron respaldados como distintos y monofiléticos por el
ADN. Destacamos el movimiento taxondmico de especies entre Theraphosidae, Barychelidae y
Paratropididae, sin embargo, dado el muestreo molecular limitado para las dos dltimas familias, los
limites de estas familias siguen siendo un area importante de investigacion necesaria. Para promover
la inclusion, proporcionamos una copia de este documento en espafiol como material
complementario.
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1. Introduccién

Los campos de la taxonomia y la sistemética forman la base de toda investigacion en biologia.
Debido a esto, las implicaciones de comprender con precision la clasificacion y definir los limites de
las especies se extienden mas alla de estas dos disciplinas (Dayrat 2005). Estos campos entrelazados
comparten objetivos y metodologias, con la taxonomia centrada en la identificacion, delimitacion y
descripcion de nuevas especies y en la comprension de como se clasifican jerarquicamente los
organismos (es decir, taxonomia alfa y beta), mientras que la sistematica se esfuerza por refinar
nuestra comprension de las relaciones entre especies, asi como niveles taxondmicos mas altos. Los
investigadores de otras disciplinas cientificas y los responsables de la formulacion de politicas
dependen de una comprension precisa de las especies, ya que las identificaciones incorrectas pueden
afectar a la interpretacion de la investigacion (por ejemplo: evolutiva, ecoldgica, bioguimica)
(Bortolus 2008, Bennett & Balick 2014). Ademas, la division excesiva o la agrupacion de especies
puede tener un gran impacto en la conservacion si se pasan por alto las especies o si los enfoques de
conservacion se aplican de manera inapropiada a especies o0 poblaciones donde no es necesario (Ely
et al. 2017).

Organizar la biodiversidad de la Tierra en rangos taxonémicos inequivocos (por ejemplo: especies,
géneros, tribus, familias, subfamilias) desafia a los bidlogos, incluso con datos y técnicas modernas.
Dentro de Araneae Clerck, 1757, hay més de 52.000 especies de arafias descritas y validas (\World
Spider Catalog WSC, consultado el 16 de abril de 2024). El infraorden Mygalomorphae Pocock,
1892 comprende aproximadamente 3000 especies validas en 31 familias (WSC 2024). Estas arafias
(las tarantulas, las arafias trampilla y las arafias de tela en embudo) plantean varios desafios para los
taxdnomos debido a que la homoplasia morfoldgica y la estasis morfoldgica son comunes (\Wilson et
al. 2023). Estas morfologias conservadas a menudo han impedido la clasificacion precisa y la
delimitacion de especies, ademas de enmascarar las relaciones evolutivas (Opatova et al. 2020),
probablemente porque linajes relacionados lejanamente tienen ecologias y preferencias de nicho
similares (Wilson et al. 2023). Por ejemplo, se descubrid que las antiguas familias Ctenizidae
Thorell, 1887, Dipluridae Simon, 1889 y Nemesiidae Simon, 1889 no eran monofiléticas y
constituian maltiples linajes independientes que se elevaron al estatus de familia una vez que se
investigaron los datos gendmicos (Opatova et al. 2020). Debido a estos problemas morfoldgicos, se
ha hecho referencia a Theraphosidae como una pesadilla taxondmica y nomenclatural,
“...nomenclature and taxonomic nightmare” (Raven 1990a).

De todas las arafias, las tarantulas o arafias pollito (Theraphosidae Thorell, 1869), pueden ser las méas
conocidas por el publico en general (o al menos las mas reconocidas) debido a su gran tamafio,
apariencia peluda y presencia carismatica en la cultura popular (Figura 1A-K).. Esta familia
comprende mas de un tercio de la diversidad de migalomorfos descrita, con mas de 1100 especies
validas (al 16 de abril de 2024; WSC 2024). Sin embargo, esto no incluye los muchos epitetos
especificos que ahora se consideran sinbnimos menores o que han sido clasificados como nomina
dubia. Curiosamente, debido a su tamafio y carisma, es probable que haya un namero significativo de
especies no descritas en colecciones de historia natural esperando ser “descubiertas” (Paknia et al.
2015, Hilton et al. 2021). En comparacion con la mayoria de las familias de migalomorfos, la
diversidad de terafosidos esta muy extendida con una distribucién casi global, en gran medida
pantropical. Como tal, la sistematica y taxonomia de las tarantulas es un esfuerzo global en el que se
realizan investigaciones sobre especies de todos los continentes (excepto la Antartida): América del
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Norte (Hendrixson et al. 2015, Ortiz & Francke 2015, 2016, Hamilton et al. 2016, Turner et al. 2018,
Graham et al. 2020, Mendoza & Francke 2020); América del Sur (Pérez-Miles & Locht 2003,
Bertani & Fukushima 2009, Guadanucci 2011, 2014 Perafan et al. 2015 Cifuentes et al. 2016, Ferretti
et al. 2018, Husser 2018, Nicoletta et al. 2020, Candia- Ramirez and Francke 2021, Cifuentes &
Bertani 2022, Gabriel et al. 2023, Ferretti et al. 2024, Pefiaherrera et al. 2024); Europa (Korba et al.
2022); Africa (Gallon 2003, 2005, Midgley & Engelbrecht 2019); Asia (Schmidt & von Wirth 1996,
West et al. 2012, Sanap & Mirza 2014, Prasanth & Jose 2014, Nunn et al. 2016, Montemor et al.
2020, Sivayyapram et al. 2020, Yu et al. 2021, Songsangchote et 2022, Chomphuphuang et al. 2023);
y Australia (Raven 2005, Briggs et al. 2023).

Nuestra comprension actual del Arbol de la Vida de Theraphosidae se desarrolla en gran medida a
partir de unas pocas filogenias moleculares (Liddecke et al. 2018, Husser 2018, Turner et al. 2018,
Foley et al. 2019, 2021, Korba et al. 2022, Ortiz 2023). Estas filogenias desafiaron los resultados del
pasado (es decir, aquellos que solo usaban morfologia) y comenzaron a proporcionar una mejor
comprension y estabilidad de las relaciones a través del muestreo entre subfamilias (Tabla 1, Figura
2). El rango de subfamilia se ha utilizado durante mucho tiempo para dar cabida a la diversidad de
terafésidos (Simon 1892, Pocock 1895) y, con el tiempo, muchas subfamilias se han modificado para
ampliar su definicién o se han erigido nuevas subfamilias para dar cabida a especies recientemente
descritas o "dificiles de ubicar" (Smith 1990, 1995, Schmidt 1993, Samm & Schmidt 2008, 2010,
Guadanucci 2014) (Tabla 1). En 2024, se aceptan en gran medida 13 subfamilias existentes. Estas
incluyen Aviculariinae Simon, 1892, Eumenophorinae Pocock, 1897, Harpactirinae Pocock, 1897,
Ischnocolinae Simon, 1892, Ornithoctoninae Pocock, 1895a, Poecilotheriinae Simon, 1892,
Psalmopoeinae Samm & Schmidt, 2010, Schismatothelinae Guadanucci, 2014, Selenocosmiinae
Simon, 1889, Selenogyrinae Smith, 1990, Stromatopelminae Schmidt, 1993, Theraphosinae Thorell,
1870 y Thrigmopoeinae Pocock, 1900. Ademas, hay una subfamilia extinta, Prototheraphosinae
Wunderlich & Muller, 2020, conocida solo por un Unico fésil del Cretacico medio en Myanmar
(Wunderlich & Muller 2020) que se cree que esta estrechamente relacionado con Selenocosmiinae.
Las filogenias de secuenciacién de Sanger que utilizaron unos pocos loci proporcionaron un amplio
muestreo de taxones y estuvieron entre las primeras en rechazar varias hipotesis morfoldgicas; sin
embargo, la sefial filogenética limitada en esos datos dejé muchas relaciones sin resolver (Liddecke
et al. 2018, Husser 2018, Korba et al. 2022). El uso de filogenias basadas en transcriptomas con
cientos de loci, aunque con menos muestras, conduce por primera vez a relaciones altamente
soportadas dentro de las subfamilias, al tiempo que confirma la monofilia de la mayoria de las
subfamilias encontradas en Liddecke et al (2018). Desde entonces, varios estudios se han basado en
la filogenia de Foley et al. (2019),afiadiendo el bariquélido Rhianodes atratus (Thorell, 1890) (Foley
et al. 2021), y el terafésido Bonnetina Vol, 2000 (Ortiz 2023). Todas estas filogenias recuperan en
gran medida las mismas relaciones, reconociendo que el mismo nodo basal era inestable y sensible a
los datos utilizados. No obstante, es importante destacar que todas estas filogenias padecen el mismo
problema, el muestreo limitado de taxones. Asi pues, con menos del 5% de la diversidad conocida de
tarantulas muestreada, hay un espacio significativo para explorar y probar hip6tesis en la sistematica
de Theraphosidae.

En esta revision, destacamos el aumento de la investigacion sistematica de Theraphosidae en las
ultimas seis décadas, ofrecemos informacion sobre el panorama actual de diversidad y clasificacion,
y resumimos las tendencias y metodologias contemporaneas empleadas hasta este momento.
Extendiéndonos maés alla de Theraphosidae, exploramos los limites taxondmicos entre Theraphosidae
y Barychelidae Simon, 1889, asi como la inclusion mas reciente de algunas especies de
Paratropididae Simon, 1889 en Theraphosidae. Finalmente, mostraremos como este importante
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avance en el reciente trabajo taxonémico de los terafosidos ha proporcionado la base para que los
investigadores globales colaboren y avancen en nuestra comprension del arbol de la vida de
Theraphosidae.

2 Métodos
2.1 Adquisicion y analisis de datos

La sistematica de Theraphosidae se ha construido acumulativamente sobre la base de muchos
investigadores, eruditos, naturalistas y entusiastas por igual. Si bien no todos los trabajos pueden ser
reconocidos aqui, este esfuerzo no debe considerarse pasado por alto o no reconocido. Para investigar
las tendencias generales y las estadisticas de la diversidad de Theraphosidae a lo largo del tiempo,
descargamos datos de especies del World Spider Catalog (WSC, consultado el 16 de abril de 2024).
El WSC esté considerado como una de las mejores bases de datos taxondmicas publicas en linea, con
decisiones actualizadas y acceso a todos los articulos taxonémicos de Araneae. S6lo los géneros y
especies que se consideran validos tienen datos disponibles para exportacion; por lo tanto, las
estadisticas facilmente descargables no incluyen datos de especies nominales consideradas sinénimos
menores, nomina dubia o0 nomina nuda. Para dar cabida al uso comin de subfamilias en
Theraphosidae (Thorell 1870, Raven 1985, Liddecke et al. 2018, Foley et al. 2021, Biswas et al.
2023), agregamos estos datos a nuestra matriz (Hoja de datos complementaria 1) siguiendo
Tarantupedia (Kambas 2024) y la literatura. Debido a que existen algunas diferencias, nos desviamos
varias veces de la clasificacion proporcionada por Kambas (2024). Clasificamos seis géneros como
incertae sedis debido a su ubicacion incierta (p. ej., muchos han sido ubicados en Barychelidae en
algin momento de su pasado taxondémico); estos incluyen Acanthopelma F.O. Pickard-Cambridge
1897, Cyrtogrammomma Pocock, 1895b, Melloina Brignoli, 1985, Psalistops Simon, 1889,
Reichlingia Rudloff, 2001 y Thalerommata Ausserer, 1875. La mayoria de ellos residen actualmente
en Ischnocolinae, una subfamilia que se ha utilizado histéricamente como familia 'basura’ o
'vertedero' para colocar especies que no encajan en las otras subfamilias (Guadanucci 2014). Ademas,
encontramos que Neoheterophrictus Siliwal & Raven, 2012 y Heterophrictus Pocock, 1900 deberian
incluirse en Eumenophorinae en lugar de Ischnocolinae, segin Guadanuccci (2011), Siliwal et al.
(2012) y Mirza et al. (2014). Por altimo, encontramos que Yanomamius Bertani & Almeida, 2021
deberia incluirse en Schismatothelinae en lugar de Psalmopoeinae, segun las autoridades del género
(Bertani & Almeida 2021).

Para investigar las tendencias contemporaneas en la taxonomia y sistematica de los teraf6sidos,
registramos el enfoque y el tipo de datos utilizados para los géneros y especies recientemente
descritos y actualmente validos desde el 1 de enero de 2010 hasta el 16 de abril de 2024. Los géneros
recién descritos se clasificaron como uno de los siguientes: 1) Morfologia — Descriptiva; 2)
Morfologia — Cladistica; o 3) ADN+Morfologia. Los géneros se clasificaron como Morfologia —
Descriptivo si el estudio no describia explicitamente su marco de prueba para establecer nuevos
géneros. Los géneros se categorizaron como Morfologia — Cladistica si se incluia un analisis
cladistico morfologico, apoyando la monofilia de los nuevos géneros. Los géneros se clasificaron
como ADN+Morfologia si se utilizaban tanto el ADN como la morfologia para confirmar la
monofilia del nuevo género. Para los datos de especies, seguimos a Bond et al. (2022), registrando
también si un concepto de especie se declard explicitamente al probar los limites de las especies y, de
ser asi, qué concepto de especie. El enfoque utilizado para delimitar las especies fue nuevamente
categorizado de tres maneras: 1) Morfoldgica — Descriptiva; 2) Morfologico — Cladistica; y 3)
ADN+Morfologia. Las especies se registraron como Morfoldgicas - Descriptivas si no se indico



ningun marco de prueba. Las especies se registraron como Morfologica — Cladistica si se utilizé una
filogenia morfoldgica para delimitar las especies. Finalmente, las especies se registraron mediante
ADN+Morfologia si el ADN se utilizé de alguna manera que condujera a la descripcion de una nueva
especie; esto incluye estudios que produjeron un codigo de barras de ADN sin contexto filogenético
y estudios que utilizaron cientos de loci. Para ADN+Morfologia, también notamos como se uso la
morfologia (p. €j., cladistica, morfometria o descriptiva), asi como si se usé informacion ecolégica.
Dada la importancia de preservar todos los aspectos de los holotipos, también registramos si el
holotipo fue secuenciado y si los datos de la secuencia estan disponibles publicamente. Para examinar
la proporcion de nombres y sinobnimos validos para géneros y especies, contamos manualmente el
namero de sindbnimos genéricos y de especies para cada género valido, asi como el nimero de
nomina dubia de WSC. Ademas, examinamos qué sexo 0 sexos se describieron en el momento de la
descripcion de la especie. Los datos se analizaron y representaron utilizando Rstudio (R Core Team,
2024) y los siguientes paquetes R: tidyverse (Wickham et al. 2019), RColorBrewer (Neuwirth 2014),
Patchwork (Pedersen 2019) y ape (Paradis et al. 2004).

3 Resultados y discusion
3.1 Las olas explosivas de la taxonomia de Theraphosidae

La taxonomia de Theraphosidae tiene mas de 260 afios, y la mayoria de las especies de terafosidos se
describieron durante dos grandes “olas” (Figura 3). A partir de 1758, el trabajo taxonémico de los
terafosidos aumentd lentamente hasta la década de 1870, cuando se produjo la primera y gran
explosion de descripciones que alcanzo su punto méximo en 1897 con 38 especies. Después de este
pico, el nimero de especies descritas cada afio disminuyo hasta las décadas de 1950 y 1960. En la
década de 1980 comenz6 un segundo estallido de actividad mas explosivo, que continlia hasta el dia
de hoy (Figura 3). Durante la primera ola, periodo que abarca poco mas de 200 afios (1758-1960), 57
combinaciones de autores describieron 508 especies que todavia son validas en la actualidad,
representando casi la mitad de la diversidad formalmente reconocida en la actualidad, con un 46,1%
(508/1110). Esta ola de taxonomia de terafdsidos fue mas prolifica en Europa y América del Norte,
con 20 de los 21 principales taxonomos de terafésidos (medidos en especies descritas y actualmente
reconocidas) provenientes de esas dos regiones, las cuales describieron al menos seis especies
actualmente reconocidas. Sin embargo, hay que reconocer que el aracnologo brasilefio Candido
Firmino de Mello-Leitdo describid 36 especies de tarantulas durante este tiempo. Sélo dos taxénomos
de terafésidos predominantes describieron mas, Reginald Pocock y Eugene Simon con 96 y 90
especies actualmente validas, respectivamente.

Actualmente, nos encontramos en medio de un gran resurgimiento o “segunda ola” en la taxonomia
de los terafésidos (Figura 3). Desde 1961 hasta el 16 de abril de 2024 (un lapso de 62 afios), los
aracnologos han descrito 592 especies actualmente validas, mas del 50% de la diversidad de
tarantulas descrita. Sélo en 2023 se describieron 58 especies nuevas de terafosidos. Curiosamente,
esta segunda ola esta ocurriendo no sélo en la diversidad de especies, sino también en la diversidad
de taxonomos que describen estas especies: aproximadamente la mitad de las especies descritas en
los altimos 60 afios fueron realizadas por 204 combinaciones de autores, un aumento de casi el 400%
en comparacion a los 57 en los 200 afios anteriores. Esto es importante porque estos autores viven y
trabajan en los continentes donde viven las tarantulas que describen. Aunque la taxonomia es un
campo en crisis, donde cada vez se emplean menos taxonomos debido a la falta de financiacion
(Bacher 2012, Sluys 2013, Bond et al. 2022), el nimero de articulos y autores sobre taxonomia de
terafdsidos ha tenido una tendencia ascendente.
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La diversidad de tarantulas, aunque esta distribuida casi globalmente, esté lejos de ser uniforme. A
escala continental, vemos grandes disparidades en el nimero de especies. Regiones como Australia y
Europa son relativamente pobres: Australia tiene s6lo seis especies descritas, mientras que las
especies de Europa/Eurasia sdlo se encuentran en los méargenes del Mediterraneo. Africay Asia
tienen comparativamente mucha més diversidad, con ~150 y ~200 especies respectivamente, pero
todas estas regiones quedan eclipsadas por las Américas, donde residen ~650 especies descritas.
Cuando comparamos la diversidad utilizando limites geopoliticos, encontramos que varios paises
contienen una proporcion relativamente grande de diversidad. Los tres paises con las especies mas
reconocidas actualmente son Brasil, México y Per(, que poseen ~210, ~100 y ~80 especies descritas
respectivamente (asi como una gran cantidad de diversidad no descrita), lo que representa ~35,4%
(390/1100) de toda la diversidad descrita de Theraphosidae. Es probable que exista una combinacién
de factores que contribuyen a la disparidad en la diversidad de terafésidos entre subfamilias y
regiones, por ejemplo, sesgo taxondmico, geologia e innovacion evolutiva. Un posible sesgo
taxonomico es que las Américas han contribuido con mucha mas investigacion taxonémica en los
ultimos 60 afios que otras regiones. ¢Se debe esto a que aqui se haya examinado una mayor
diversidad no descrita en comparacion con otras partes del mundo?, ;hay mas taxdnomos de
terafésidos trabajando en estos continentes?, o es que ¢las Américas realmente albergan méas
diversidad? Estas preguntas no pueden responderse en este momento, pero si sabemos que Brasil,
México y Per( son puntos criticos de biodiversidad bien conocidos, donde factores como la
estabilidad a largo plazo (Marin et al. 2018) y la complejidad topogréafica (Moeslund et al. 2013)
puede facilitar la acumulacion y generacién de nuevas especies. Ademas, la innovacion evolutiva a
menudo conduce a diferencias en la diversidad, y el desarrollo de pelos urticantes (un mecanismo
antidepredador eficaz que se encuentra en dos subfamilias americanas) probablemente ha contribuido
a un aumento de la diversidad, ya sea a través de una mayor diversificacion o a través de una
reduccion de la extincion dentro de la subfamilia Theraphosinae. (Biswas y Karanth 2024).

También investigamos el desglose de la clasificacion de Theraphosidae a niveles taxondmicos, es
decir, género y subfamilia. Aqui reconocemos que los rangos de diversidad por encima del nivel de
especie pueden no ser significativos, ya que la divisidn entre rangos por encima de las especies
(particularmente géneros y subfamilias) puede ser arbitraria (Avise & Mitchell 2007, Stork et al.
2015), pero, sin embargo, interesante. Por ejemplo, asi como un taxdnomo podria determinar que un
clado grande es un género, otro podria reconocer multiples géneros mas pequefios (véanse los
cambios propuestos para los lagartos Anolis: Nicholson et al. 2012, 2014, Poe 2013, Poe et al.2017).
Actualmente, Theraphosidae incluye 167 géneros reconocidos. De ellos, jun sorprendente 25,1%
(42/167) son monotipicos! La mayoria de estos géneros monotipicos residen dentro de la subfamilia
Theraphosinae, el linaje dominante en América del Norte, Central y del Sur. Por el contrario, hay 11
géneros con al menos 20 especies, que comprenden el 28,9% (318/1100) de la diversidad de
tarantulas descrita. Cuando observamos la clasificacion de subfamilias surge un patron notable
(Figura 4). Dentro de la mayoria de las subfamilias, uno o dos géneros contienen mas diversidad que
los otros géneros de la misma subfamilia (Figura 4). Este resultado plantea la pregunta: ¢es este un
resultado bioldgico real o un sesgo taxondmico? En algunos casos, los géneros mas diversos podrian
quizés ser un "vertedero™ (como Ischnocolinae), donde nuevas especies con ubicacion incierta se
colocan en estos géneros. Otra respuesta es que haya mas taxonomos trabajando en estos géneros.
Otra posible respuesta reside en nuestro deseo de responder a una de las preguntas mas interesantes
de la biologia evolutiva: ¢qué mecanismos permitieron que algunos linajes del Arbol de la Vida se
volvieran mas diversos que otros? Si bien emplazar especies en algunos géneros ayuda a reducir la
inflacion de los géneros monotipicos, es posible que no siempre reflejen linajes monofiléticos



naturales. Por ejemplo, los dos géneros mas diversos, Aphonopelma Pocock, 1901 (54 especies) y
Selenocosmia Ausserer, 1871 (40) (Figura 4), probablemente no sean monofiléticos (Schmidt 1995,
Raven 2000, Hamilton et al. 2016, Turner et al. 2018), y probablemente, estos se dividiran en varios
géneros después de futuras revisiones. Preguntas como éstas solo seran respondidas mediante futuras
investigaciones colaborativas.

3.2 Préacticas contemporaneas en la sistematica de Theraphosidae

Es bien sabido que los limites de los diferentes rangos taxondmicos son objeto de acalorados debates
(Mahner 1993, Mallet 1995, Wheeler & Meier 2000, De Quieroz 2005, 2007, Turk et al. 2020, Kallal
et al. 2020, Hormiga et al. 2023, Kuntner y cols. 2023, Maddison y Whitton 2023). Debido a esto,
muchos investigadores coinciden en que la taxonomia y la sistematica deben ser rigurosas y emplear
“mejores practicas” y teoria actual, como en cualquier otra disciplina cientifica (Dayrat 2005, Cook
et al. 2010, Kaiser et al. 2013, Wheeler 2018, 2020, Bond et al 2022, Valdecases et al. 2022). En
nuestro campo, las “mejores practicas” son sinonimo de taxonomia integrativa, es decir, el uso de
maltiples tipos de datos (morfologia, ADN, ecologia, etc.) para probar limites taxonémicos
hipotéticos. En toda la sistematica de Theraphosidae, hemos visto una variedad de practicas y
métodos, que van desde descriptivos sin mencionar un marco de prueba de hipotesis de especies,
hasta las "mejores practicas" que utilizan la morfologia, el ADN y la ecologia.

Los datos morfologicos dominan la clasificacion de los terafosidos, particularmente a nivel de género
y especie. Desde 2010, varios afios después del desarrollo de herramientas moleculares que podrian
usarse para la taxonomia (Hebert et al. 2003, 2004), se han descrito 38 géneros de terafdsidos
(excluyendo a Bumba Pérez-Miles, Bonaldo & Miglio, 2014, que es un nombre de reemplazo de
Maraca Pérez-Miles, 2006, que también fue un reemplazo de Iracema Pérez-Miles, 2000).
Sorprendentemente, solo cinco géneros (Lasiocyano, Parvicarina, Tekoapora Galleti-Lima,
Hamilton, Borges, Guadanucci, 2023, Tliltocatl Mendoza & Francke, 2020, y Urupelma Kaderka,
Liddecke, Rezac, Rezacova, Husser, 2023) utilizaron datos genéticos para respaldarloscomo linajes
monofiléticos distintos, cuatro de ellos se publicaron en 2023 (Galleti-Lima et al. 2023, Kaderka et
al. 2023). Los otros 33 géneros pueden considerarse como hipdtesis no comprobadas. Aunque nueve
de estos 33 géneros fueron respaldados como monofiléticos por una filogenia morfoldgica, nuestra
comprension de estos géneros podria cambiar mucho con investigaciones moleculares.

Los datos moleculares pueden proporcionar informacion significativa sobre la sistemética de los
terafosidos al reconstruir la historia evolutiva e inferir el alcance del flujo genético, una medida que
no se puede probar mediante la morfologia. Por ejemplo, los datos moleculares revelaron una
division excesiva significativa en Aphonopelma de América del Norte, asistiendo en 33 sinonimias y
destacando donde la morfologia no logré delimitar con precision las especies como linajes distintos
independientemente evolutivos. Una revision reciente de las practicas taxondmicas en Araneae entre
2008 y 2018 revelo que el uso de datos moleculares fue sorprendentemente bajo: ~6% (ver Bond et
al. 2022). Cuando observamos a Theraphosidae, solo el 10,8% (40/369) de las especies recientemente
descritas durante 2010-2024 estaban delimitadas con ADN (Figura 5); curiosamente, esto esta
sesgado en 2016 y 2017, donde casi la mitad de todas las especies recientemente descritas incluian
ADN. Esta tendencia de incorporar ADN disminuye rapidamente, y no se describen nuevas especies
utilizando ADN entre 2020 y 2022. Solo hay unos pocos estudios que han incorporado datos
moleculares en sus investigaciones de delimitacion de especies y revisiones genéricas, entre ellos:
Aphonopelma (Hendrixson et al. 2013, Hamilton et al. 2011, 2014, 2016), las especies australianas
(Briggs et al. 2023), Bonnetina (Ortiz & Francke 2015, 2016, 2017), Brachypelma Simon, 1891
(Mendoza & Franke 2017), Davus O.Pickard- Cambridge, 1892 (Candia-Ramirez and Francke 2021),
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Grammostola Simon, 1892 (Montes de Oca et al. 2016), Ischnocolus Ausserer, 1871 (Korba et al.
2022), Pamphobeteus Pocock, 1901 (Cifuentes et al. 2016) , Plesiopelma Pocock, 1901 (Ferretti et al.
2024), Tliltocatl Mendoza & Franckce, 2020 (Mendoza & Frankce 2020), Lasiocyano, Parvicarina,
Tekoapora (Galleti-Lima et al. 2023) y Urupelma (Kaderka et al. 2023) .

De las 40 especies de las cuales se ha utilizado el ADN para ayudar en su delimitacion, sélo 29
secuenciaron el holotipo. Sin embargo, en varios estudios no estaba claro si el holotipo fue
secuenciado; es decir, las filogenias publicadas no proporcionaban identificadores de especimenes ni
numeros de acceso, sino que solo proporcionaban el nombre de la especie, por lo que no se podia
inferir con seguridad si el holotipo se utiliz6 en la filogenia molecular. En otros estudios, se encontrd
que los especimenes tenian multiples codigos, por ejemplo, a un espécimen holotipo se le dio un
cddigo en la descripcion de la especie (presumiblemente un nimero de acceso al museo), pero otro
cddigo en la filogenia molecular y las tablas (presumiblemente identificadores de coleccion/colector).
Ademas, algunos codigos de muestras solo se pudieron vincular segun los datos del material
complementario. Para la mayoria de los holotipos, los datos de secuencia estaban disponibles
publicamente en el momento de esta publicacién; solo hubo dos casos en los que los datos del
holotipo no estaban disponibles publicamente (Hisser 2018, Galleti-Lima et al. 2023).

Otro componente importante de la taxonomia moderna y las “mejores practicas” seria establecer
explicitamente el concepto de especie que se utilizd. Los conceptos de especie proporcionan un
marco para probar hipétesis de especies, sin embargo, su uso en la taxonomia de terafosidos ha sido
muy bajo, con solo el 10% (37/369) de las nuevas especies (2010-2024) descritas bajo un concepto
de especie definido. De estas 37 especies, se han utilizado tres conceptos de especie: el Concepto de
Especie Filogenética (inferido como Cracraft 1983), el Concepto de Especie Unificada (sensu De
Quieroz 2007), o el Concepto de Especie Morfoldgica (MSC — generalmente usando un punto de
vista tipoldgico). Histéricamente, la taxonomia de los terafésidos se ha basado en el MSC, aunque no
se indica explicitamente.

Al 1 de abril de 2024, habia 98 sindbnimos genéricos y 291 especies dentro de la historia taxonémica
de Theraphosidae, y otros dos géneros y 141 especies consideradas nomina dubia (Figura 6). Para
poner esto en perspectiva, el 36,9% de todos los nombres genéricos disponibles (98/265) y el 20,9%
(291/1391) de todos los nombres de especies disponibles son sinGnimos menores, comparables con
examenes anteriores de estadisticas similares a nivel de especie (ver Platnick y Raven 2013).
Sabemos que el “problema de las especies cripticas” (es decir, morfologicamente indistinguibles
usando enfoques tradicionales) es comun entre los migalomorfos. Cuando se utiliza Gnicamente la
morfologia para la delimitacion y clasificacion, los investigadores deben intentar encontrar con
precision el limite entre la variacion intra e interespecifica. Dado el nimero de sinénimos menores,
tanto a nivel de especie como de género en terafdsidos, esto es claramente dificil de hacer con
precision. Esto deberia hacer que los taxénomos sean cautelosos a la hora de inferir limites cuando
solo investigan la morfologia.

Cuando buscamos posibles sesgos en el sexo de las especies descritas, encontramos que para la
mayoria de las especies de terafosidos descritas desde 2010, se describieron ambos sexos (ambos:
226, solo hembras: 61, solo machos: 82). En los afios siguientes, desde su descripcion, se
describieron seis hembras adicionales para especies que solo se conocian del macho (Ambos: 232,
Hembra: 55 y Macho: 82). Es importante sefialar esto porque los taxdnomos de Theraphosidae han
descrito solo un sexo en el 38,7% (143/369) de las especies examinadas (de 2010 a 2024),
comparable al 35,6% de todas las especies de arafias examinadas en Bond et al. (2022) de 2008 a



2018. Si bien, por supuesto, poder describir machos y hembras es una buena practica, reconocemos la
dificultad de poder recolectar especimenes maduros de ambos sexos, segun nuestras propias
experiencias. En muchos casos, las hembras pueden seguir siendo esquivas con madrigueras cripticas
y es posible que no sea posible recolectar machos maduros en la temporada de reproduccion debido a
la ubicacion y los desafios climaticos. Ademas, los rasgos o estados de caracter a veces pueden ser
dificiles de cuantificar objetivamente, particularmente en el continuo de la variacion morfoldgica.
Como tal, diferentes puntuaciones de caracteres pueden llevar a diferentes filogenias inferidas (ver
Mori & Bertani 2020, Goloboff-Szumik & Rios-Tamayo 2022), asi como a diferentes opiniones
sobre qué caracteres deberian definir diferentes generos y especies (ver Nunn et al. 2016,
Sivayyapram et al. 2020). Por ejemplo, los terafésidos (y los migalomorfos, en general) tienen
organos copuladores "simples™ que no proporcionan muchos caracteres efectivos para compararlos
con otras especies. Debido a esto, muchos taxbnomos pueden percibir pequefias variaciones
intraespecificas en estas estructuras simples como interespecificas.

Uno de los mejores ejemplos de evolucién morfoldgica convergente que engafia a los taxbnomos de
los terafdsidos es el de los géneros arboreos africanos Stromatopelma Thorell, 1869 y Heteroscodra
Pocock, 1900. Schmidt los ubicé en su propia subfamilia (Stromatopelminae) en 1993, aunque
anteriormente habian sido ubicados en Eumenophorinae por Raven (1985), después de ser
transferidos de Aviculariinae. En 2003, Gallon incluyé ambos géneros en Stromatopelminae y
también incluy6 a Encyocratella olivacea Strand, 1907, una de las dos Unicas especies de tarantulas
que se sabe que carecen de espermatecas (Bertani & da Silvia Jr. 2002, Gallon 2003), proponiendo
otra subfamilia africana, Harpactirinae, como el linaje hermano. Afios después, filogenias posteriores
basadas en morfologia infirieron que las Stromatopelminae residian dentro de Aviculariinae una vez
mas (West et al. 2008, Fukushima y Bertani 2017). Con el tiempo, los datos moleculares refutarian la
ubicacion en Aviculariinae o Eumenophorinae, confirmando las suposiciones de Schmidt (1993) y
Gallon (2003, 2005) de que Stromatopelminae era un linaje independiente, hermano de Harpactirinae
(Luddecke et al. 2018, Foley et al. 2019). Esta no es una critica al uso de la morfologia. El deseo de
utilizar datos moleculares prevalece, pero no la financiacion. Estas desigualdades en la financiacién
de la investigacion son importantes porque la gran mayoria de la nueva diversidad que se describe
proviene de regiones con la mayor biodiversidad, pero estos investigadores no reciben apoyo
econémico.

Habréa ocasiones en las que el ADN serd inaccesible y los datos morfoldgicos pueden ser la Gnica
opcion. Muchas especies supuestamente no descritas residen en colecciones bioldgicas de todo el
mundo, pero debido a su antigliedad o almacenamiento pueden no ser adecuadas para la
secuenciacion de ADN debido a su técnica de preservacion o a la renuencia a tomar muestras
destructivas de especimenes pequefios 0 muy raros. En estos casos, los investigadores tienen pocas
opciones. Pueden esperar para volver a tomar muestras de material nuevo, lo que, por supuesto,
requiere tiempo y recursos adicionales, o proceder utilizando un enfoque Unicamente morfoldgico.
Esto es problematico debido al cambio antropomorfico significativo donde las especies se extinguen
antes de ser descritas (Bond 2012). En Gltima instancia, cuanta mas informacion puedan utilizar los
investigadores, mas solidas seran nuestras hipotesis de especie y clasificacion. Si bien las especies
pueden delimitarse y describirse Gnicamente a partir de datos de secuencia de ADN siguiendo un
marco de prueba de hipotesis (Cook et al. 2010, Jorger & Schrodl 2013, Renner 2016, Briggs et al.
2023), la sistematica y la taxonomia realizadas Unicamente utilizando ADN no proporcionan contexto
sobre los organismos o su evolucién, lo que potencialmente deja atras muchas historias evolutivas
interesantes (\VWheeler 2018). Como dice Wheeler (2020): Pero no hay una sola fuente de evidencia
que pueda eclipsar las otras sin sacrificar conocimiento importante, “But no single source of evidence
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can eclipse the others without sacrificing valuable knowledge”. S6lo un enfoque integrador que
utilice morfologia, ecologia y datos moleculares proporcionara una clasificacion sélida e informativa.

3.3 Theraphosidae, Barychelidae, Paratropididae: ¢Donde trazar la linea?

La filogenomica ha proporcionado la informacion estabilizadora que tanto se necesita para el arbol de
la vida de las migalomorfas (Bond et al. 2014, Garrison et al. 2016, Starrett et al. 2017, Hedin et al.
2019, Kulkarni et al. 2020, Opatova et al. 2020, Kulkarni et al. 2023), sin embargo, lograr un
muestreo generalizado de taxones para filogendmica es dificil dada la gran diversidad del grupo y los
costos involucrados. Muchos géneros y especies taxondmicamente importantes ain no han sido
muestreados en este contexto, lo que deja muchas hipotesis sin probar en la sistematica de
migalomorfas. En el caso de las familias Theraphosidae, Barychelidae y Paratropididae, la frecuente
transferencia de géneros y especies de un lado a otro ha desdibujado los limites taxonémicos entre
estos grupos.

Los Barychelidae (a veces llamados arafias tramperas) son un grupo muy extendido de migalomorfos,
que actualmente comprende 39 géneros y 285 especies validas. Los bariquélidos son el linaje
hermano de Theraphosidae, y ambas familias comparten muchas caracteristicas, como penachos en
las garras, escopula tarsal densa y apariencia hirsuta (Opatova et al. 2020); sin embargo, la
filogenética reciente sugiere que la familia puede no ser monofilética (Kulkarni et al. 2023).. Los
bariquélidos tienen una amplia distribucion y se pueden encontrar en América Central y del Sur,
Africa, Asia y Australia. Curiosamente, también se encuentran en toda Oceania, en muchas de las
islas del Pacifico, como Hawai, Nueva Caledonia y Fiji, zonas donde no se han registrado tarantulas.
En comparacion con Theraphosidae, Barychelidae ha recibido una atencién taxonémica muy
limitada, y la mayoria de los estudios se centran en Oceania y Asia (Raven 1986, 1988, 1990b, 1994,
2008, Churchill y Raven 1992, Yu et al. 2023), asi como un pufiado de estudios en América del Sur
(Guadanucci 2012, Mori y Bertani 2016, Rios-Tamayo 2023), Africa (Benoit 1965, 1966, Gonzalez-
Filho et al. 2023) e India (José y Sebastian 2008, Siliwal et al. 2009, Siliwal y Molur 2009). Por
ejemplo, mientras que desde 2010 se han erigido 38 nuevos géneros de terafosidos, no se ha erigido
ningun género nuevo de Barychelidae desde 1995.

El limite entre Theraphosidae y Barychelidae ha sido difuso durante mucho tiempo. Esto se puede
atribuir a su morfologia similar y a la falta de muestreo genético de taxones. Se cree que
Barychelidae se distingue de Theraphosidae segun el numero de ctspulas y la forma del 16bulo
anterior maxilar (Raven 1985). Sin embargo, esta distincion no representa un limite claro, ya que
varios géneros de bariquélidos (Brachionopus Pocock, 1897, Cyrtogrammomma, Dolichothele
Mello-Leitdo, 1923, Euthycaelus Simon, 1889, Harpactirella Purcell, 1902, Idiothele Hewitt 1919,
Psalistops, Reichlingia, Thalerommata y Trichopelma Simon, 1888) han sido transferidos a
Theraphosidae durante la decada de 1970 hasta 2023 (Bucherl et al. 1971, Raven 1985, Mori &
Bertani 2020, Bertani & Raven 2023) —y en ocasiones yendo y viniendo entre las dos familias. La
mayoria de estas decisiones se basaron en la morfologia, aunque a veces en la cladistica. De estos
géneros, solo un pequefio numero de especies de Brachionopus, Euthycaelus, Harpactirella y
Trichopelma han sido confirmadas como terafésidos mediante datos moleculares (Bond et al. 2012,
Wheeler et al. 2017, Opatova et al. 2020, Foley et al. 2021, Yu et al. 2023, Kulkarni et al.2023).
Como tal, los bariquélidos estan mal representados en repositorios en linea como GenBank, SRA o
Dryad y, como sostienen Mori y Bertani (2020), una muestra mas amplia de Barychelidae deberia ser
una prioridad. Una mejor comprension de los limites de Barychelidae, a su vez, impactaria
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draméticamente nuestra comprension de la clasificacion de Theraphosidae, ademas de proporcionar
maés informacion sobre su evolucion y biogeografia.

Los Paratropididae son un grupo enigmatico de arafias migalomorfas debido a que son raras,
solitarias y dificiles de encontrar (Perafan et al. 2019), caracteristicas que han provocado que sean
dificiles de ubicar en el Arbol de la Vida de las migalomorfas. Aunque Raven (1985) sugiri6 que eran
hermanos de Theraphosidae, los primeros datos moleculares tenian dificultades para ubicar a los
paratropididos en filogenias, a menudo con un apoyo débil (Hedin & Bond 2006, Bond et al. 2012).
Una vez que se utilizo la filogendmica, la familia fue recuperada como una ramificacion temprana y
un linaje pobre en especies de Bipectina o hermana de Domiothelina (Opatova et al. 2020, Kulkarni
et al. 2023), aungue solo han estado representadas por Paratropis Simon, 1889. Trabajos recientes
han cuestionado la ubicacion de ciertos linajes, con Melloina trasladandose a Theraphosidae (Mori &
Bertani 2020, Goloboff-Szumik & Rios-Tamayo 2022) y anélisis cladisticos morfoldgicos ubicando a
Melloina y Paratropis dentro de Theraphosidae (Mori & Bertani 2020, Goloboff-Szumik & Rios-
Tamayo 2022). Ademas, Glabropelmatinae Raven, 1985 (y en particular Melloina) fue ubicado en
Theraphosidae (Echeverri et al. 2023). Los andlisis cladisticos que ubicaron a Melloina en
Theraphosidae (Mori & Bertani 2020, Goloboff-Szumik & Rios-Tamayo 2022) entran en conflicto
con filogenias moleculares recientes con respecto a las relaciones de las subfamiliaa de therafosidos
(Foley et al. 2019, Foley et al. 2021, Ortiz 2023). Las filogenias morfoldgicas que propusieron a
Eumenophorinae como grupo hermano de Selenocosmiinae, Theraphosinae a Ornithoctinae +
Poecilotheriinae y Psalmopoeinae a Stromatopelminae, todas han sido rechazadas en estudios
filogendmicos (Foley et al. 2019, 2021, Ortiz 2023). Al igual que con Barychelidae, aumentar el
muestreo molecular de géneros de paratropidos, como Melloina, sera clave para probar la ubicacion y
composicidn correctas de esta familia.

3.4 El futuro de la sistematica y taxonomia de Theraphosidae

Con esta revision se entiende claramente que las practicas taxonomicas a lo largo de la historia de
Theraphosidae han permanecido en gran medida estaticas. Los sistematicos de terafésidos han
tardado en adoptar técnicas modernas y aplicar las mejores practicas, algunas de las cuales atribuimos
a desigualdades en los recursos, algo que la colaboracion global puede ayudar a mitigar. Si los
campos de la taxonomia y sistematica de Theraphosidae quieren ser mas rigurosos, entonces
debemos avanzar hacia un enfoque mas integrador, probando explicitamente los limites de las
especies (es decir, pruebas de hipotesis). Tener un marco claro y reproducible para probar limites de
especies 0 géneros, incluso sin ADN,ayudara a aumentar el rigor y la solidez de la taxonomia. Sin
embargo, en los casos en los que se puede utilizar el ADN, la secuenciacién de holotipos (ya sean
especies recientemente descritas o especimenes historicos, mas factible ahora que nunca, debido al
alto rendimiento de las metodologias de secuenciacion) serd fundamental para el futuro de la
taxonomia de terafosidos y bariquelidos, ya que agregaréa estabilidad, claridad y proporcionara la
capacidad de identificar especies correctamente independientemente de su estadio 0 sexo.

La sistematica y taxonomia de Theraphosidae y sus parientes cercanos sigue siendo un area fructifera
para el descubrimiento. Si bien el nimero de especies recientemente descritas continia aumentando
exponencialmente, es probable que aun queden muchas méas por nombrar. Como se menciond
anteriormente, el muestreo amplio de taxones para la filogenética molecular sigue siendo un
problema, lo que deja muchas partes del Arbol de la Vida de Theraphosidae (y Barychelidae)
desconocidas y sin probar. Dado que estas arafias se encuentran en varios continentes, esta es una
oportunidad para la colaboracion internacional frente a la disparidad de recursos. La colaboracion
global ayudara a equilibrar ciertas desigualdades en recursos y reconocimiento, elevando
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colectivamente el estandar de la sistematica y la evolucién de Theraphosidae. Investigadores de
terafosidos, sigan con el gran trabajo, colaboren y continten con esta segunda ola de investigacion
taxondmica que estamos experimentando actualmente.
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9 Material complementario

Hoja de datos complementaria 1: THERAPHOSIDAE_species_export_20240416.csv, datos
descargados del World Spider Catalog, 16 de abril de 2014 con la columna de subfamilia agregada.

Hoja de datos complementaria 2: Theraphosidae 2010 2024 FINAL.csv, conjunto de datos
reducido para especies validas descritas entre 2010 y 2024 con registros del concepto de especie, tipo
de datos, enfoque, secuencias de holotipos y disponibilidad.

Hoja de datos complementaria 3: synonyms_nomina_dubia.xlsx, recuento simple del nimero de
sindnimos y de géneros y especies para cada género valido, asi como registros de nomina dubia

Hoja de datos complementaria 4: genera_described_post_2010.csv, conjunto de datos utilizado
para registrar géneros validos descritos entre 2010 y 2024.

Ficha técnica complementaria 5: espafiol_MS_Briggs&Hamilton.docx

Leyendas de figuras

Figura 1. Diversidad de Theraphosidae. A) Theraphosinae, Aphonopelma sp. B) Aviculariinae,
Typhochlaena seladonia. C) Psalmopoeinae, Psalmopoeus irminia. D) Eumenophorinae,
Hysterocrates sp. E) Harpactirinae, Augacephalus sp. F) Stromatopelminae, Stromatopelma sp. G)
Selenocosmiinae, Selenocosmia crassipes. H) Poecilotheriinae, Poecilotheria sp. 1) Ischnocolinae,
Ischnocolus sp. J) Ornithoctoninae, Cyriopagopus lividus. K) Thrigmopoeinae, Thrigmopoeus sp. L)
Barychelidae, Rhianodes atratus. Las fotografias utilizadas de iNaturalist se recortaron al tamafio
adecuado. Creéditos de la fotos en el mismo orden: Chris Hamilton, Joao Mendes y Dimenor Santos
(Joaomendes/ iNaturalist), Allan Hopkins (hoppy_1951/ iNaturalist), Eric (Toganim/ iNaturalist),
Joubert Heymans (jouberth/ iNaturalist), Nael Ajm (naelajm/ iNaturalist) ), Michelle Woolley,

25


http://wsc.nmbe.ch/

Supplementary Material

Sanjaya Kanishka (Sanjaya kanishka/iNaturalist), Vojtéch Vita (vojtechvita/iNaturalist), Wich'yanan
L (plains-wanderer/iNaturalist), P. S. Sivaprasad (sivabirds/iNaturalist), Tan Kok Hui
(kokhuitan/iNaturalist)

Figura 2. Cladogramas simplificados de estudios clave que tienen un muestreo amplio de taxones en
la sistematica de Theraphosidae.

Figura 3. Numero de especies validas descritas por afio. Datos recopilados del World Spider Catalog
el 16 de abril de 2024.

Figura 4. Numero de especies validas por género. Los géneros estan coloreados segun la
clasificacion de subfamilias. Datos recopilados del World Spider Catalog el 16 de abril de 2024.

Figura 5. Enfoques y tipos de datos utilizados para especies recientemente descritas entre 2010 y
2014. Los enfoques se clasificaron de las siguientes maneras: ADN+Morfologia — cladistico si se
utilizd ADN Yy cladistica morfoldgica para describir nuevas especies, ADN+Morfologia —
morfometria si se utilizd6 ADN y morfometria, ADN+Morfologia — morfometria, ecologia si ADN,
morfometria y se utiliz6 ecologia, ADN+Morfologia — descriptiva si se utilizo6 ADN y morfologia
descriptiva, Morfologia — cladistica si se utiliz6 cladistica morfoldgica, Morfologia — descriptiva si se
utiliz6 un enfoque taxondmico descriptivo. Nombre de reemplazo para los casos en los que una
especie tuvo que ser renombrada para evitar confusiones taxondémicas debido a que la especie era
homdnima

Figura 6. Proporcién de sindnimos de especies y nomina dubia para géneros y especies de
Theraphosidae, al 16 de abril de 2024.

Tabla 1. Cambios en el nimero de subfamilias de Theraphosidae reconocidas entre 1985 y 2019. *=
Subfamilia recién descrita, + = subfamilia derivada de sinonimia, ~ = subfamilia trasladada a
Theraphosidae desde otra familia.

Raven 1985 Smith 1990 Schmidt 1993 Raven 1994 Smith 1995
8 9 11 12 13
Aviculariinae Aviculariinae Aviculariinae Aviculariinae Acanthopelminae*

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Selenocosmiinae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae*

Theraphosinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae+
Selenocosmiinae

Selenogyrinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Selenocosmiinae

Selenogyrinae

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae

Selenocosmiinae
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Thrigmopoeinae

Stromatopelminae*
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Stromatopelminae
Theraphosinae
Thrigmopoeinae

Trichopelmatinae~

Selenogyrinae
Spelopelminae*
Theraphosinae
Thrigmopoeinae

Trichopelmatinae

Rudloff 2001 Perez-miles & Locht 2003 Gallon 2003 West et al. 2008 Guadanucci 2012
11 10 11 10 10
Aviculariinae Aviculariinae Aviculariinae Aviculariinae Aviculariinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Spelopelminae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae+
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

West et al. 2012
10

Guadanucci 2012
11

Fukushima & Bertani 2017
10

Luddecke et al. 2018
13

Foley et al. 2019
13

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Schismatothelinae*
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Schismatothelinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae+
Psalmopoeinae+
Schismatothelinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae+
Theraphosinae

Thrigmopoeinae

Aviculariinae
Eumenophorinae
Harpactirinae
Ischnocolinae
Ornithoctoninae
Poecilotheriinae
Psalmopoeinae
Schismatothelinae
Selenocosmiinae
Selenogyrinae
Stromatopelminae
Theraphosinae

Thrigmopoeinae
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