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Abstract 

Some spiders can disperse through the air using their fine silk filaments. This is a technique referred to 
as ‘ballooning’. Not only from an ecological point of view, but also from the perspective of physics, 
spiders’ ballooning is an interesting phenomenon, as it relates to the question of how a large particle 
can disperse long distances through a fluctuating fluid medium (in this case, the Earth’s atmosphere). 
Spiders’ buoyancy capabilities can be distinguished from those of other winged insects, as a spider was 
the only invertebrate to be caught at a height of 15,000 ft by early researchers. It is also known that 
some  spiders  aerially  disperse  over  several  hundreds  of  kilometres. However,  due  to  the  lack  of 
quantitative  data  regarding  spiders’  ballooning,  the  physical  mechanisms  of  ballooning  remain 
uncertain. Accordingly, this study resolves this uncertainty through the precise observation of spiders’ 
ballooning.  Furthermore,  the  fluid  dynamic  characteristics  of  the  ballooning  spider  are  described 
through  a  simulation  of  the  ballooning  structure  in  various  fluid  flows.  In  the  present  study,  the 
ballooning silks were first identified as aciniform gland silks, which are usually used by other species as 
wrapping silks. The amount of ballooning silks, which was previously unknown, was also quantified. 
Large spiders produce tens of nanoscale silks when they engage in ballooning behaviour. A crab spider 
20‐25 mg in weight spin 50‐60 ballooning silks, the thickness and length of which are about 200 nm 
and 3.22 m respectively. These silks are sizeable enough to lift large spiders into the air even with light 
upward air currents. It is also suggested that the reason why spiders prefer low wind speeds (under 3 
m/s) for their flight is due to their usage of updrafts, which are induced by coherent structures in the 
atmospheric boundary layer. In a turbulent boundary layer, these updrafts are highly correlated with 
a low‐speed regime. Additionally, the 200 nm scale of the silk thickness is considered as the smallest 
scale  that  can  efficiently produce  a drag  force  in  the  air  flow.  The drag  force on  a  silk decreases 
drastically as the thickness of the silk becomes smaller than 200 nm. This is because the rarefaction of 
the air molecules on the silk (the mean path length of the air molecules is 65 nm) builds a slip condition 
on the silk. From the perspective of physics, the drag anisotropy of a spider silk  is highlighted as an 
important factor that enables its nonlinear suspension in the fluctuating atmosphere.  

Moreover, the phenomenon of becoming trapped by an eddy  in turbulence  is also observed by the 
simulation.  The  fibre  structure  (spider  silk)  helps  a  heavy  particle  (spider  body)  to  remain  in  an 
atmospheric vortical structure for a long time. The spider’s ballooning silk, which has a filament‐like 
shape (extremely slender and highly flexible), is also compared with the passive flight of a point‐like 
structure such as a dandelion or thistle seed. While a point‐like structure in homogeneous turbulence 
showed a same distribution to the both directions of slow and fast settling, the filament‐like structure 
in  homogeneous  turbulence  showed  a  biased  distribution  toward  slow  settling  (or  even  rising) 
compared to the settling speed of the structure in the still medium. While the slow decent of a maple 
seed is allowed by transferring the initial gravitational potential energy to its kinetic energy, the slow 
sedimentation of a ballooning spider originates from the turbulence by interacting with the filament. 
Therefore, a point mass attached to a filament‐like structure can be considered as an energy‐extracting 
structure from the turbulent flow. As a point mass‐attached filament shows a nonlinear character in 
non‐uniform flows, the dynamics of a spiders’ ballooning could be interesting for the field of particle 
sedimentation. In addition, when considering the fact that spiders are often the first migrants to new‐
born volcanic islands, as well as the adaptability of the flexible filament and robustness of its passive 
flight dynamics in turbulent conditions, the passive flight mechanism used by spiders could be adapted 
by humans for the exploration of unknown new environments, such as the investigation of hazardous 
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weather conditions found in hurricanes or typhoons, or even of extra‐terrestrial atmospheres such as 
those of Saturn or Jupiter. 
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Zusammenfassung   

Einige Spinnen können sich an feinen Spinnenseiden durch die Luft verbreiten. Dieses Phänomenon 
heißt auf Englisch "Ballooning" bzw. auf Deutsch Fadensegelflug. Der Fadensegelflug der Spinnen ist 
nicht nur aus ökologischer sondern auch aus physikalischer Sicht ein interessantes Phänomen, das sich 
mit  der  Frage  auseinandersetzt, wie  ein massives  Partikel  große  Entfernungen  durch  instationäre 
Luftströmungen zurücklegen kann. Die Schwebefähigkeit der Spinnen unterscheidet sich von denen 
geflügelter Insekten, da die Spinne der einzige Gliederfüßer ist, der in einer Höhe von 4,5 km entdeckt 
wurde. Einige Spinnen können sich über mehrere hundert Kilometer durch die Luft verbreiten. Da es 
kaum  quantitative  Daten  zum  Spinnenflug  gibt,  sind  die  physikalischen  Mechanismen  des 
Fadensegelflugs  nicht  bekannt. Dementsprechend  löst  diese  Studie  diese  Frage  durch  die  genaue 
Beobachtung des Fadensegelflugs der Spinnen und beschreibt dessen fluiddynamische Eigenschaften 
durch  Simulationen  mittels  eines  physikalischen  Modells  in  verschiedenen  Strömungen.  In  der 
vorliegenden Studie wurden die Flugfäden als Fesselfäden aus aciniformen Drüsen  identifiziert. Die 
bisher unbekannte Zahl der Flugfäden wurde quantifiziert. Große Spinnen produzieren Dutzende von 
nanoskaligen Seidenfäden wenn sie sich auf  ihren Fadensegelflug begeben. Eine Krabbenspinne mit 
einem Gewicht von 20 bis 25 mg spinnt 50 bis 60 Flugfäden, die etwa 200 nm dick und durchschnittlich 
3,22 m lang sind. Diese Fäden sind ausreichend, um auch große Spinnen in leichter Aufwindströmung 
in die  Luft  zu heben. Es wird die Hypothese  aufgestellt, dass der Grund, warum  Spinnen niedrige 
Windgeschwindigkeiten (unter 3 m/s) für ihren Flug bevorzugen, darin besteht, dass Spinnen Aufwinde 
nutzen  können,  die  durch  kohärente  Strukturen  in  der  atmosphärischen  Grenzschicht  induziert 
werden.  In  solch  einer  turbulenten  Grenzschicht  korrelieren  die  Aufwinde  häufig  mit  niedrigen 
Windgeschwindigkeiten.  Zusätzlich  wird  die  200‐nm‐Begrenzung  der  Fadendicke  als  kleinster 
Durchmesser erkannt, der Widerstand im Luftstrom effizient erzeugen kann. Der Widerstand auf einen 
Seidenfaden nimmt drastisch ab, wenn die Dicke des Fadens kleiner als 200 nm ist, da die Verdünnung 
der Luftmoleküle auf der Seide (die mittlere Weglänge der Luft beträgt 65 nm) eine slip‐Bedingung an 
der Seide erzeugt. Aus physikalischer Sicht wird die Widerstandsanisotropie eines Spinnenfadens als 
wichtiger  Faktor  erkannt,  der  die  nichtlineare  Schwebefähigkeit  in  der  instationären  Atmosphäre 
ermöglicht. 

Darüber hinaus wird bei der Simulation das Phänomen beobachtet, dass eine fadenförmige Struktur 
von einem Wirbel in der Turbulenz gefangen wird. Die Fadenstruktur (Spinnenfaden) ermöglicht einem 
schweren Partikel (Spinnenkörper) lange Zeit in einer atmosphärischen Wirbelstruktur zu schweben. 
Der Fadensegelflug, welcher durch eine fadenförmige Struktur (extrem dünne und hoch flexible Seide) 
fliegt, wird weiterhin mit  dem  passiven  Flug  einer  punktförmigen  Struktur wie  Löwenzahn‐  oder 
Distelsamen  verglichen.  Während  eine  punktförmige  Struktur  in  homogenen  Turbulenzen  eine 
gleichen Verteilung  ihrer  Fallgeschwindigkeiten  in  beide Richtungen des  langsamen und  schnellen 
Sinkens  zeigte,  weist  die  fadenförmige  Struktur  in  homogenen  Turbulenzen  eine  exzentrische 
Verteilung der Wahrscheinlichkeit  zur Richtung des  langsamen Absinkens  (oder  sogar Steigens)  im 
Vergleich  zur  Fallgeschwindigkeit  der  Struktur  im  stillen  Medium  auf.  Während  die  langsame 
Absinkgeschwindigkeit eines Ahornsamens durch Übertragung der anfänglichen potentiellen Energie 
der Schwerkraft auf seine kinetische Energie ermöglicht wird, wird die langsame Sedimentation einer 
fadenförmigen Struktur durch die  Interaktion  zwischen den Turbulenzen mit dem  Filament. Daher 
kann eine an einer fadenförmigen Struktur angebrachte Punktmasse als eine energie‐extrahierende 
Struktur  in der  turbulenten Strömung betrachtet werden. Da eine an einer Punktmasse befestigte 
Faser  in ungleichmäßigen Strömungen einen nichtlinearen Charakter aufweist, könnte die Dynamik 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Zusammenfassung          6   
 

fadenförmiger  Schwebekörper  für  das  Gebiet  der  Partikel‐Sedimentation  interessant  sein. 
Berücksichtigt man  außerdem  die  Tatsache,  dass  Spinnen  häufig  die  ersten Migranten  auf  neuen 
Vulkaninseln sind, sowie die Anpassungsfähigkeit der flexiblen Faser und die Robustheit des passiven 
Flugverhaltens unter  turbulenten Bedingungen,  könnte der  passive  Flugmechanismus der  Spinnen 
vom Menschen genutzt werden, z. B. für die Erkundung unbekannter Naturphänomene, wie bei der 
Untersuchung gefährlicher Wetterbedingungen in Hurrikans oder Taifunen oder sogar der Atmosphäre 
anderer Planeten wie z.B. Saturn oder Jupiter. 
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1. Introduction 

The aerial dispersal of spiders, which is known as ‘ballooning,’ enables their wide range of migration. 
It  has  been  well  understood  that  spiders  can  disperse  over  hundreds  of  kilometres  since  the 
phenomenon was famously documented by Charles Darwin (1845). Later, some spiders were caught a 
few kilometres above sea level (Glick 1939). However, due to the difficulties associated with observing 
the ballooning silks and the limited awareness of spiders’ ballooning flight, little is known about the 
ballooning mechanism of spiders. 

Spiders’ ballooning is an important factor in agricultural economy and ecology, as spiders are highly 
ranked  predators  of  arthropods  and  impact  on  prey  populations  (Reynolds  et  al.  2006).  Spiders’ 
ballooning  is  interesting not only from the standpoint of biology, but also from that of physics, as a 
spider  is  regarded  as  the heaviest particle  (object)  that passively disperses  through  the  air. What 
enables these large particles to disperse all over the globe? 

A number of models have tried to explain spiders’ high buoyant(1) capability (aerial dispersal capability). 
There are two representative aspects to the study of ballooning. One  is from the viewpoint of fluid 
dynamics,  which  is  a  primary  factor  in  the  passive  aerial  dispersal  of  animals  and  plant  seeds 
(Humphrey 1987, Suter 1991, 1992, 1999, Reynolds 2006, Zhao et al. 2017). The other  is  from  the 
viewpoint  that  tries  to  find clues  from  the Earth’s electric  field  (Gorham 2013, Morley and Robert 
2018).  In  the  fluid  dynamic  approach,  the  atmospheric  turbulent  flow  has  been  examined  as  an 
influential  factor  for high aerial dispersal capability  (Suter 1999, Reynolds 2007, Zhao et al. 2017), 
because flexible spider silks are deformed by turbulent flows and fall slowly (Reynolds 2006). However, 
the question of how  the physical mechanism behind this works has not yet been answered.  In the 
Earth’s electric field approach, moreover, it has recently been reported that the electric field induces 
spiders’ pre‐ballooning  (tiptoe) behaviour  (Morley  and Robert  2018). Despite  this, we  still do not 
understand how spiders utilise electricity, how spiders charge their silks, whether the charges on the 
silks are enough to lift off a spider’s body, etc.  

From the viewpoint of fluid dynamics, the ballooning spider has a unique feature that consists of a 
single or many silks and a body. One end of a filament is constrained by the weight of a spider’s body, 
while the opposite end is suspended and moves freely in the air. As, until now, particle dynamics in 
turbulent flow (Yudine 1959, Csanady 1963, Boyadzhiev 1973, Manton 1974, Snyder and Lumley 1971, 
Reeks 1977, Wells and Stock 1983, Maxey and Corrsin 1986, Maxey 1987a, 1987b, Squires and Eaton 
1990,  1991, Wang  and Maxey  1993,  Stout  et  al.  1995,  Fung  1997,  Toschi  and Bodenschatz  2009, 
Bergougnoux et al. 2014) and fibre dynamics in non‐uniform flows (Yamamoto and Matsuoka 1993, 
Ning and Melrose 1999, Schroeder et al. 2005, Delgado‐Buscalioni 2006, Gerashchenko and Steinberg 
2006, Winkler 2006, Lindström and Uesaka 2007, Das and Sabhapandit 2008, Jo et al. 2009, Brouzet 
and Le Gal 2014, Delmotte et al. 2015, Verhille and Bartoli 2016, Rosti et al. 2018) have been studied 
separately, it is not known how the asymmetrically constrained fibre behaves in fluid flows.  

The purpose of  this  study  is  to  elucidate  the physical mechanism of  spiders’ ballooning  from  the 
viewpoint of fluid dynamics. To acquire behavioural clues and quantitative data on ballooning flight, 
an observational study in fields and a wind tunnel experiment in the  laboratory were implemented. 
Furthermore,  to  investigate  the  fluid‐dynamical characteristics of  the ballooning  flight, a numerical 
simulation was employed and the dominant physical factors in spiders’ ballooning were surveyed.  

This thesis consists of eight chapters. The first chapter provides a brief  introduction to the present 
research. The second chapter reviews and outlines the physics related to spiders’ ballooning. The third 
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chapter introduces the research questions. The fourth chapter is concerned with observational study. 
The fifth chapter describes the numerical simulation of a ballooning spider under various fluid flow 
conditions. In the sixth chapter, all results will be discussed and compared with previous research. The 
seventh chapter concludes the present work and suggests possible applications of spiders ballooning. 
Finally, the eighth chapter outlines some suggested avenues of future research. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

(1)  The  terms  ‘buoyant’  and  ‘buoyancy’  in  this  study do not  refer  the buoyant  force which  is  exerted by  a 
surrounding fluid, but refer ‘suspension’ or ‘floating’ in the air.  
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2. Scientific Background 

2.1. About Ballooning 

2.1.1. What is Ballooning? 

In  the German  language,  there  is a specific word,  ‘Altweibersommer’, used  to  indicate a period of 
abnormal warm and clear days from late summer to autumn. (In North America, this is referred to as 
‘Indian summer’.) Literally translated, the German word means ‘old women’s summer’, because of the 
silvery threads often seen floating and drifting  in the air during this period, which were thought to 
resemble an old woman’s hair. The threads, however, are not in fact hair, but rather spiders’ silks, also 
referred to as ‘gossamer’ in English‐speaking countries. Where do these thin threads come from? At 
the beginning of autumn, some spiders (those that are young or small) disperse through the air using 
their fine silks. These spiderlings and small spiders crawl to the top of a blade of grass and spin either 
a single silk or multiple silks out  into the wind. When the threads are pulled up by the updraft, the 
spiders float up into the air. In English, this phenomenon is called either the ‘aerial dispersal of a spider’ 
or ‘spiders’ ballooning’; in the German language, I would like to name this ‘Fadensegelflug (silk‐soaring 
flight)’. 

2.1.2. History 

The  aerial  dispersal  of  a  spider was  first  reported  in  1678  by Martin  Lister  in  his  book  ‘Historiae 
Animalium Angliae’ (Crosby and Bishop 1936). The earliest detailed observation of a ballooning spider 
was documented  in 1715 by a  thirteen‐year‐old boy,  Jonathan Edwards  (Crosby and Bishop 1936, 
McCook 2006), who sketched the take‐off phase of a ballooner in the rafting position (Bell et al. 2005; 
see Figure 2.1B). In 1827, Blackwall provided the first scientific description of tip‐toe behaviour as the 
initial stage of spider ballooning (Blackwall 1827). The most famous observation of this phenomenon 
may have been that carried out and documented by Charles Darwin (1845). During his travels with the 
HMS Beagle near the Rio Plata Gulf  in Argentina, 60 miles off the seacoast, he encountered a vast 
number of gossamer spiders. At first, they were captured by the rigging on the ship; later, they flew 
off again.  From his observations, we  learned  that  spiders  can  travel over hundreds of  kilometres. 
Nowadays, many sailors report encountering spiders while sailing in the middle of the sea (Hormiga 
2002). Another  interesting observation  is the  invertebrate collection carried out by the Entomology 
and Plant Laboratory at the United States Department of Agriculture (Glick 1939). From 1926 to 1931, 
the laboratory installed insect‐collecting traps on a biplane and collected flying invertebrates at various 
altitudes from 6 m to 4.5 km above the ground. They found a spider at an altitude of 4.5 km, the only 
invertebrate to be captured at such a high altitude. From these early observations, we know that the 
buoyant capability of a ballooning spider is somewhat different from that of other winged insects. 
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2.2. Ecology of a Ballooning Spider 

2.2.1. Causes of Ballooning 

Some spiders from different families choose aerial dispersal as their locomotion strategy. The purposes 
of aerial dispersal are various. Usually, spiderlings (young spiders, just a few days after eclosion from 
their eggs) balloon to avoid cannibalism at their birth sites, which are densely populated by hundreds 
of  young  spiders,  and  to  reduce  competition  for  resources  (Weyman  1993,  Sheldon  et  al.  2017). 
Moreover, some adult female spiders balloon to find a place for a new colony (Dean and Sterling 1985, 
Wickler and Seibt 1986, Schneider et al. 2001), while others balloon to search for food and mates (Dean 
and Sterling 1985, Simonneau et al. 2016).  

2.2.2. Size and Families 

Most ballooning spiders tend to be spiderlings and spiders under 3 mm in length and 0.2 to 2 mg in 
mass (Richter 1970, Salmon and Horner 1977, Tolbert 1977, Coyle et al. 1985, Dean and Sterling 1985, 
Greenstone et al. 1987, Greenstone 1990). Nevertheless, there are also a few reports on the ballooning 
of  large spiders  (3‐10 mm  in  length, 5‐150 mg  in mass) (Dean and Sterling 1985, Wickler and Seibt 
1986, Greenstone et al. 1987, Schneider et al. 2001). The ballooning phenomenon has been observed 
in  families  including  the  Linyphiidae  (sheet‐weaver  spiders),  Araneidae  (orb‐weaving  spiders), 
Lycosidae (wolf spiders) and Thomisidae (crab spiders) (Richter 1970, Salmon and Horner 1977, Tolbert 
1977, Dean and Sterling 1985, Greenstone et al. 1987, Morse 1992). The ballooning of adult spiders 
tends to be observed in wandering spiders rather than web‐building spiders. 

2.2.3. Ballooning Methods 

There are  two  representative  take‐off methods  in ballooning  flight;  ‘tiptoe’ and  ‘rafting’  (Blackwall 
1827, Cbosby et al. 1936, McCook 2006, Bell et al. 2005).  If  spiders perceive appropriate weather 
conditions for ballooning, they climb up to the highest position on a blade of grass or a tree branch 
and raise their abdomen, as though standing on their tiptoes, in order to position their abdomen at 
the highest possible  level before spinning  the ballooning  lines. They  then release a single silk, or a 
number of silks, into the wind current and wait until a sufficient updraft draws their body up in the air; 
this is known as a ‘tiptoe’ take‐off (Blackwall 1827, Bell et al. 2005) (see Figure 2.1A). Another take‐off 
method, known as ‘rafting’, involves spiders releasing their ballooning lines from a hanging position, 
relying on their drag line (Cbosby et al. 1936, McCook 2006, Bell et al. 2005) (see Figure 2.1B).  
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Figure 2.1 Representative ballooning behaviours of Xysticus spp. (A) Tiptoe take‐off. (B) Rafting take‐off.  

2.2.4. Large Spiders’ Ballooning 

There has been one observation of the ballooning of large spiders, Stegodyphus mimosarum (85–150 
mg body weight) (Wickler and Seibt 1986). This was considered very questionable at first, since the 
observed ballooning silks (3–4 silk threads with a length of 60–80 cm) were not enough to allow such 
a large spider to become airborne. From Henschel’s calculations, the required vertical wind speed was 
9.2–21.6 m s−1 (Suter 1991, Henschel 1995). However, at a later date, Schneider et al. observed that 
adult females of the Stegodyphus genus, 80–150 mg in weight, balloon using at least tens and up to 
hundreds of threads (Schneider et al. 2001).  

2.2.5. Seasons and Weather Conditions 

Spiders balloon most frequently during late spring and autumn (Salmon and Horner 1977, Dean and 
Sterling 1985, Greenstone 1990). The influences of microclimates on ballooning, such as temperature, 
humidity and wind conditions, have been extensively studied:  (i) Many studies agree on a positive 
correlation of  temperature  (Richter 1970, Tolbert 1977, Vugt and van Wingerden 1976), or a rapid 
increase in temperature (Duffey 1956, Vugt and van Wingerden 1976, Bishop 1990, Bristowe 2004), 
with ballooning;  (ii)  low humidity  is  favourable  for  spiders  to balloon  (Richter 1970, Bishop 1990, 
Bristowe 2004); (iii) for small spiders (0.2–2 mm in length), the favourable mean wind speed is limited 
to 3 m s‐1 at a level of 2 m (van Wingerden and Vugt 1974, Vugt and van Wingerden 1976, Greenstone 
1990). The  local favourable wind speeds were 0.35–1.7 m s‐1  in experiments and 0.55–0.75 m s‐1  in 
nature (Richter 1970, Salmon and Horner 1977, Tolbert 1977). However, these values differ for spiders 
of different sizes  (between 0.78–1.21 mm)  (Richter 1970, Richter 1971). Recently, Lee and Kuntner 
showed that not only the mean wind speed at a  level of 2 m, but also the  local wind speed needs, 
where  spiders are  located,  to be below 3 m s‐1  for  spiderlings  to balloon  (Lee and Kuntner 2015). 
Atmospheric instability was also identified as an influential factor (van Wingerden and Vugt 1974, Vugt 
and van Wingerden 1976, Greenstone 1990, Thomas et al. 2003). Suter  (1999) and Reynolds et al. 
(2006) additionally suggested a possible relation between spiders’ ballooning behaviour and turbulent 
atmospheric flow.  
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2.2.6. Temporal Activity and Spatial Distribution 

Very valuable work on the aerial distribution of arthropods has been carried out by the Entomology 
and Plant Laboratory at the United States Department of Agriculture (Glick 1939). From 1926 to 1931, 
the laboratory installed insect‐collecting traps on a biplane and collected flying arthropods at various 
altitudes  ranging  from 6 m  to 4.5 km.  In  this collection, not only winged  insects but also wingless 
arthropods were caught; for example, spiders, mites, springtails, etc. According to the results, the flight 
of spiders and bees mostly happens during the day, while many other insects were active at night (see 
Figure 2.2). Another interesting result was that a spider’s spatial density is much higher than that of 
other wingless arthropods (see Figure 2.3). When compared with other winged  insects, the highest 
population density for spiders occurred at an altitude of 200 ft  (about 60 m), while the population 
density of the other winged insects was highest near the Earth’s surface (about 6 m) (see Figure 2.4). 
A similar tendency was found among the other wingless insects that disperse passively with the wind 
(see Figure 2.3). 

 
Figure 2.2 Comparison of  invertebrate population between day time and night time. (Drawn from the data  in 
Glick 1939) 

 
Figure 2.3 Density of wingless invertebrates versus altitude. (Drawn from the data in Glick 1939) 
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Figure 2.4 Population density plots of winged insects and one spider versus altitude.  

(Drawn from the data in Glick 1939) 
 

2.2.7. Types of silk glands and spider silks 

Many spiders have six silk‐spinning organs (spinnerets) in pairs (left and right): two anterior spinnerets, 
two median spinnerets and two posterior spinnerets. Total seven silk‐glands are positioned on these 
spinnerets.   Two to four major‐ampullate silk glands, from which a dragline  is produced, are on the 
anterior spinnerets. The silk from these major glands is used as a safety line and for the web’s outer 
rim. Another two to four minor‐ampullate silk glands are positioned in the median spinnerets. The silk 
from  these minor‐silk  glands  is  used  for  temporary  scaffolding  during  her web  construction.  The 
anterior spinneret has many piriform silk glands in addition to a few major ampullate silk glands. The 
silks from the piriform silk glands are used for bonding between separate spider silks, for example, 
during her web building. Aciniform silk glands are spread a few on the median spinneret and tens of 
on a posterior spinneret. The aciniform silks are used as wrapping silks for her captured prey and a 
sperm web  in male  spiders. Tubiliform  (cylindriform)  silk glands are on a posterior  spinneret. The 
tubiliform silks are used as an egg cocoon silk. Flagelliform silk glands and aggregate glands are located 
on the posterior spinnerets. Flagelliform silk glands produce the capturing lines of the web. Aggregate 
glands produce a silk glue of sticky globules. (Vollrath 2000, Foelix 2011, Babu 2013; see Figure 2.5) 
However,  this  is  a  general  description  of  spiders’  spinnerets.  The  configuration  of  spinnerets  and 
composition of silk glands and spigots differ depending on the genus and species. Among those various 
spider silks, the drag line has been known that it is used for ballooning of spiders, previously (Bell et al. 
2005, Foelix 2011,). 
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Figure 2.5 The spinnerets of a spider. Most spinnerets consist of six spinnerets  (seven spinnerets  including a 
colulus, a vestigial spinneret). Seven silk glands are distributed on the six spinnerets. Depending on the species, 
the number of silk spigots varies and some silk glands are omitted.   
 

2.3. Models for Spiders’ Ballooning 

2.3.1. Lollipop Model 

A number of models have attempted  to explain  spiders’ high buoyancy  capability  (aerial dispersal 
capability). The first systematic study, conducted by Humphrey (1987), assumed that a spider silk was 
a  thin,  rigid  and  straight wire. Using  the  lollipop model,  he  identified  the  possible  features  of  a 
ballooning spider and its silk: namely, a silk length of 0.5‐4 m and a body weight of 0.5‐9 mg. However, 
Humphrey’s model could not explain the ballooning flight of spiders weighing over 9 mg, despite the 
fact that the ballooning of large spiders had been reported (Dean and Sterling 1985, Wickler and Seibt 
1986, Greenstone et al. 1987, Schneider et al. 2001).  

2.3.2. Flexible and Extendible Filament Model 

A flexible and extendible filament model was suggested by Reynolds (2006). In turbulence, the flexible 
and extendible filament is stretched, becomes highly contorted, and exhibits a slower settling speed 
than that of a single‐link model (this model was similar to that of Humphrey).  
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2.3.3. Two‐dimensional Numerical Simulation  

Recently, Zhao et al. (2017) implemented a two‐dimensional numerical simulation using an immersed 
boundary method, which  enabled  a more detailed  simulation of ballooning dynamics.  The  results 
showed that atmospheric instability facilitates longer suspension of a ballooner in the air, which agrees 
with the result of Reynolds’ simulation. However, we still do not understand what physical properties 
of this structure reduce the settling speed of a ballooning structure, or how the underlying physical 
mechanisms work.  

2.3.4. Electric Field Theory  

It has also been proposed that spiders may use electrostatic charges while ballooning, a concept first 
put forward by Murray (Blackwall 1827). Darwin further explained that the observation of divergence 
among  fibres may  be  caused  by  those  fibres  having  a  similar  electrical  condition  (Darwin  1845). 
Gorham  suggested  that  electrostatically  charged  spider  silks may  be  pulled  by  the  charge  of  the 
mesosphere  (Gorham 2013);  later, Morley and Robert (2018) demonstrated that a relatively strong 
electric  field 6.25 kV/m  induces pre‐ballooning behaviour  in Erigone  spp. This  is a very  interesting 
result;  however,  the  case  in which  a  spider may misunderstand  the motion  of  its  sensory  hairs 
(trichobothria) by an electric field as being caused by turbulent flow should be considered, because 
the study compared the response characteristic of a trichobothria by DC electric field only with the 
case in the uniform flow, not with the case of a turbulent flow, to which the ballooning spiders in the 
nature are frequently exposed and reacts (Barth et al. 1991, Suter 1999, Reynolds et al. 2006). 

 

2.4. Fluid Dynamics in Ballooning 

2.4.1. Reynolds Number 

If a  fluid  flows over an object,  the geometry,  the size of  the object and  the properties of  the  fluid 
characterise the flow. The most basic and popular non‐dimensional parameter employed to represent 
a flow is the Reynolds number, first introduced by George Stokes (Stokes 1851) and later popularised 
by Osborn Reynolds (Reynolds 1883, Rott 1990). This dimensionless quantity refers to the ratio of the 
inertia of  fluid  flow  to  the  viscosity. The  inertia  force  can be described by means of  the dynamic 
pressure of the fluid flow 𝜌𝑈  multiplied by the area 𝑐 , while the viscous force can be represented 
by the dynamic viscosity 𝜂 times the velocity shear rate 𝑈 𝑐⁄  times the area 𝑐 . Accordingly, we obtain 
the Reynolds number as follows: 

𝑅𝑒 ≡
𝜌𝑈 𝑐

𝜂 𝑈 𝑐⁄ 𝑐
𝜌𝑈 𝑐
𝜂

  (2.1) 

The Reynolds number varies linearly in proportion to the density of the medium, flow velocity and the 
size of the object or characterised size of the fluid, but  is reciprocal to the dynamic viscosity of the 
medium. If the Reynolds number is below 1, we conclude that the viscous force is dominant on the 
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fluid flow; if the Reynolds number is above 1, the inertia of the fluid flow becomes dominant. As the 
Reynolds number becomes larger, the fluid flow transits from a laminar flow to a turbulent flow. 

2.4.2. Low Reynolds Fluid‐Dynamics 

As explained above, when the Reynolds number is below 1, the viscous force is dominant on the object. 
We term this type of flow a ‘low Reynolds number flow’ (Purcell 1977; this used to be referred to as a 
‘Stokes flow’ or ‘creeping flow’ in other literature). A low Reynolds number flow is usually characteristic 
for a microscopic flow or very viscous medium. When a tiny fruit fly is wetted by a drop of water, the 
fruit fly struggles to escapes from the water drop; this is due to the fly’s very small size compared with 
the kinetic viscosity of water. Additionally, the flows around microorganisms such as paramecia, E. coli, 
sperm, etc. also belong to the category of low Reynolds number flows (Purcell 1977). In a very viscous 
medium, we can also regard the flow as having a  low Reynolds number. The flow of  lava, a moving 
object in a swamp, and a spoon falling in a honey jar are further examples of low Reynolds number 
flows. 

2.4.3. Anisotropic drag of a filament  

In the fluid dynamics of spiders’ ballooning, the fluid dynamic of a fibre (or filament) is very important, 
as spiders generally utilise their fine silk fibres for their flight. The thickness of a normal drag line ranges 
from 1 𝜇𝑚 to 10 𝜇𝑚. Therefore, a low Reynolds number flow is also important flow characteristic on 
a fibre. Accordingly, we should review the dynamics of a fine fibre in a low Reynolds number flow. A 
very small portion of a fibre can be described as a thin and straight circular cylinder. When this thin 
circular cylinder moves in a thick fluid, the magnitude of the force depends on the angle of inflow. We 
refer to this angle‐related drag as an anisotropic drag.  In the case of a circular cylinder  in a viscous 
fluid, the drag force in the direction normal to the axis of the cylinder is about twice as large as that in 
the direction parallel to the axis (see Purcell 1977, Childress 1981, Happel and Brenner 1986, Gauger 
and Stark 2006). Exact solution for an  infinite cylinder has not yet been obtained. This  is known as 
Stokes’ paradox. The solution of a finite cylinder is obtained h by Burgers approximating the contour 
of an ellipsoid, which has the exact solution, to the more similar contour with a cylinder (Burgers 1938). 
Eqns. of (2.2) and (2.3) shows resistance forces of a cylindrical slender body in the direction normal 
and tangential to the axis of the cylindrical slender body, respectively. There are a few alternatives to 
express  these  forces  in general  forms. Eqns. of  (2.4) and  (2.5)  are  the  resistance  coefficients of a 
cylindrical slender body  in the direction normal and tangential to the axis of the cylindrical slender 
body. The coefficients are independent expression of forces from the flow velocities. The forces can 
also  be  normalized  by  dynamic  viscosity  and  flow  velocity  (see  eqns.  of  (2.6)  and  (2.7)).  These 
coefficients describe translational characteristics of an object, which is generalized from the viewpoint 
of flow conditions, in the low Reynolds number flow (Happel and Brenner 1986). 

𝐹
4𝜋𝜂𝑈𝑙

𝑙𝑛 2 𝑙
𝑑 0.5

  (2.2) 
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𝐾
𝐹
𝜂𝑈

2𝜋𝑙

𝑙𝑛 2 𝑙
𝑑 0.72

  (2.7) 

 

2.4.4. Nonreciprocal Motion 

The dynamics of a filament‐shaped structure in a low Reynolds number flow was frequently studied in 
connection with the motion of cilia and flagella of microorganisms or cells. A sperm uses a flagellum 
to move forward. When a sperm in a viscous medium (Newtonian fluid) wants to move, it requires a 
nonreciprocal motion  (see Purcell 1977). A nonreciprocal motion  is one  in which  the motion  is not 
identical to the previous motion in reverse (Purcell 1977, Becker et al. 2003, Najafi and Golestanian 
2004, Dreyfus 2005, Gauger and Stark 2006). This non‐reciprocal motion transfers the active motions 
of a filament in fluid medium to a force, which causes an animal to move forward. By analogy, it can 
be surmised that the passive motions of a spider silk in non‐uniform air flow might also conduct a force 
that increases or reduces the settling speed of a ballooner. 

 

2.4.5. Atmospheric Boundary Layer 

In fluid dynamics, a boundary layer is defined as follows: when fluid flows around an object, the relative 
speed of a fluid on the surface of the object is zero, because of the viscosity of the fluid, and as the 
distance between the surface of the object and the measuring point increases, the relative speed of 
the fluid approximates the speed of a fluid flow at infinity. This velocity‐changing layer is defined as 
the boundary layer; normally, the upper boundary is defined as 99% of the speed of a fluid flow.  
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This layer is influenced not only by the viscosity of the fluid, but also by additional factors; these include 
the temperature, the roughness of the surface, the injected flow rate at the surface, etc. In the Earth’s 
atmosphere, we can also define the atmospheric boundary layer. This layer is affected by the strength 
of the wind, the heat provided by the sun rays and the moisture of the air. 

The  thickness  (depth)  and  structure  of  the  Earth’s  atmospheric  boundary  layer  always  changes 
depending on the time of day.  In the daytime, the air usually becomes unstable due to the energy 
provided by the sun, resulting in a thicker atmospheric boundary layer. At night, the influence of the 
sun is reduced and the boundary layer becomes thinner and more stable (Stull 1988).   

 

2.4.6. Atmospheric Turbulence 

In fluid dynamics, turbulent flow is defined as when the flow velocity at a fixed point varies erratically 
in magnitude and direction (Merriam 2019). This flow is generally observed in cases where the velocity 
gradient of a  fluid  flow exists.  If  the velocity gradient  is not  strong, only a  laminar  flow exists; by 
contrast, if the gradient is strong enough to make the flow unstable, then the flow becomes a turbulent 
flow and exhibits chaotic motion of the fluid flow. The flow of air over the wing of a fast‐flying aircraft, 
the wake flow behind the chimney in wind and the quickly upward developing cumulus cloud are good 
examples of turbulent flow.  

In the atmospheric boundary layer, where wind blows over various surface terrains (such as grasses, 
forests and houses), the turbulent flow exists and  is easily excited. This turbulence  is referred to as 
mechanical turbulence, which  is caused by surface geometry and friction on the Earth.  In addition, 
when the sun shines, the density of the air becomes nonhomogeneous (depending on the specific heat 
conditions of the ground surfaces), and the buoyant instabilities cause convective turbulence. While 
the thickness of a boundary layer in the laboratory ranges from a few millimetres to centimetres, that 
of the atmospheric boundary layer extends from a few hundreds of meters to kilometres.    

One  of  the  important  aspects  of  these  atmospheric  turbulent  flows  is  the  exchange  of  the  heat, 
moisture  and momentum  of  the  air  between  the  upper  and  lower  atmospheric  boundary  layers 
(Robinson 1991, Adrian 2007, Rossi et al. 2010). Therefore, the influence of atmospheric turbulence 
should be studied in relation to the aerial dispersal of spiders. 

 

2.4.7. Coherent Structure in the Turbulence 

Recently,  it has been revealed that the coherent structure  in the turbulent boundary  layer plays an 
important role in this vertical momentum transfer (Lu and Fitzjarrald 1994, Raupach et al. 1996, Brunet 
and Irvine 2000, Finnigan 2000, Ganapathissubramani et al. 2002, Thomas and Foken 2007, Finnigan 
et. al 2009, Steiner et al. 2011, Damian 2016, Harun and Reda Lofty 2018). The coherent structure in 
the turbulent boundary layer is defined as a flow structure that maintains its form for long periods so 
as to catch our eye in a flow visualisation and/or contribute significantly to time‐averaged statistics of 
the flow (Adrian 2007). The simplest model of this, as introduced by Theodorsen (1952), is a horseshoe 
vortex (see Figure 2.6). The horseshoe vortex is a curved vortex filament that has a head and their two 
legs  touch  the wall.  The  two  legs of  the  vortex  filament  inclined  to  the direction of  a down  flow 
(Theodorsen  1952, Adrian  2007, Dennis  2015). An  upward  current  exists  inside of  this  horseshoe 
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vortex. It has been noted that this upward current transfers mass, momentum and heat to the outer 
layer of the boundary layer (Robinson 1991, Adrian 2007, Rossi et al. 2010). Coherent structures can 
be  found  in  the  form  of  horseshoe  vortex,  hairpin  vortex  and  hairpin  packet  structures 
(Ganapathissubramani  et  al.  2002,  Hommema  and  Adrian  2003,  Adrian  2007). Moreover,  these 
structures do not only exist within  laboratory experiments;  recently,  they have been  found  in  the 
atmospheric boundary layer over plant canopies, forests, etc. (Raupach et al. 1996, Brunet and Irvine 
2000, Finnigan 2000, Ganapathissubramani et al. 2002, Thomas and Foken 2007, Finnigan et. al 2009, 
Steiner et al. 2011, Damian 2016, Harun and Reda Lofty 2018).  

 

 
Figure 2.6 Theodorsen’s depiction of a horseshoe vortex (from Theodorsen 1952) 
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3. Research Questions 

In  this  study,  I would  like  to  introduce  four  research questions. Two of  these are  concerned with 
biological phenomena related to spiders’ ballooning, while the other two aim to address the physical 
mechanisms of spiders’ ballooning.  

1. How do large spiders balloon?  

One of  the main problems emerging  from  research of  spiders’ ballooning  involves  the difficulty of 
obtaining quantitative data. This occurs because spiders in nature fly in turbulent wind conditions, in 
which the ballooning silks are almost invisible. This lack of quantitative information has given rise to 
the question of whether large spiders (9‐150 mg in weight), can balloon with light upward currents. 

2. Why do spiders prefer low wind speeds, under 3 m/s, when engaging in their ballooning behaviour?  

The most interesting question related to spiders’ ballooning concerns the fact that spiders usually fly 
in wind speeds under 3 m/s (Richter 1970, van Wingerden and Vugt 1974, Vugt and van Wingerden 
1976, Salmon and Horner 1977, Tolbert 1977, Greenstone 1990, Lee and Kuntner 2015). We do not 
understand why spiders select  low wind speed conditions for their flight; could  it be that  low wind 
speed is advantageous for their take‐off, or do spiders simply prefer no‐violent and mild conditions? 

3. What is the role of the anisotropic drag of spider silks in ballooning? 

In the  locomotion of the micro‐swimmer, the anisotropic drag of a cilium and a  flagellum  is a very 
important characteristic during their undulatory and/or non‐reciprocal motions. A spider silk is also a 
filament structure in a low Reynolds number flow. Therefore, the anisotropic character of a spider silk 
may play a role in spiders’ aerial dispersal capability. 

4. If a flexible silk is exposed to wind velocity fields with different magnitudes and vectors, are there 

any advantages compared with a point‐like drag producer (for example, dandelion seeds and thistle 

seeds)?  

Compared to other passive flyers (such as dandelion and thistle seeds), the unique aspect of spiders’ 
ballooning is that a spider silk is generally a few metres in length, far larger than the size of an aerial 
seed. Therefore, each segment of a spider silk is exposed to various wind velocity fields, while the aerial 
seed is exposed to an almost uniform velocity field because of its tiny scale. The integrated force along 
the silk in non‐uniform flows may be related to spiders’ high buoyancy capability. 
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4. Observational Study 

Despite the existence of a large body of previous research investigating spiders’ aerial dispersal, the 
dynamics underpinning spiders’ ballooning are still not well understood owing to the small number of 
observations of ballooning behaviour and  related studies. Many of  the ballooning spiders are very 
small, with weights of 0.2–2 mg, and are thus difficult to study (Richter 1970, 1971, Tolbert 1977, Lee 
and Kuntner 2015). Moreover, many experiments have assumed that spiders use a drag line of a certain 
length  (Suter  1991,  1992,  Bell  et  al.  2005).  Therefore,  as  a  first  step  towards  clarifying  this 
phenomenon,  I  studied  the ballooning behaviour of  relatively  large  spiders  (heavier  than 5 mg)  in 
nature. Additional wind tunnel tests to identify ballooning silks were implemented in the laboratory. 
From our observations, it appears obvious that spiders actively evaluate the wind conditions with their 
front  leg  (leg  I)  and wait  for  the wind  conditions  to  be  preferable  for  their  ballooning  take‐off. 
Furthermore,  in  the wind  tunnel  tests, previously unknown physical properties of ballooning  fibres 
(length, thickness, and number of fibres) were identified. 

4.1. Methods 

4.1.1. Field Observation 

Crab spiders (Xysticus cristatus, X. audax, etc., see Figure 4.1) were collected at Lilienthal Park and 
along the Teltow Canal in the Berlin area, Germany, and observed each autumn, especially during 
October, from 2014 to 2016. Lilienthal Park was selected for the observation of pre‐ballooning 
behaviour as the ballooning phenomenon is frequently observed among adult and subadult crab 
spiders in this region. 
 

 
Figure 4.1 The photos of a crab spider (Xysticus genus) (A) Tiptoe take‐off in the field (the moment just before 
takeoff). (B) The photo of a Xysticus cristatus.                                                                                                                                

4.1.1.1. Take‐off  

On sunny and partly cloudy days in autumn, 14 crab spiders (eight females, two males, and four not 
identified; adults or subadults) were collected at Lilienthal Park. These spiders were released  in the 
same place on a  self‐built artificial mushroom‐like platform  (a 5.5 cm diameter half‐sphere, 1.2 m 
above  a  ground  surface,  gypsum material).  This  platform  was  intended  to  stimulate  tiptoe  pre‐
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ballooning behaviour. Because of its convex (half‐sphere) surface, spiders could easily recognise the 
top of the convex surface as the highest position, which was believed to encourage tiptoe behaviour. 
Moreover, the white colour of this platform enhanced the visual clarity when observing the spiders’ 
behaviour. During  those observations,  the ballooning behaviours were  recorded by digital camera. 
Additionally, titanium tetrachloride was used for the visualisation of the wind flow. While the  local 
wind speed and temperature were not measured directly, the values from the Dahlem weather station 
(4.5 km distance from the observation site; anemometer installed 36 m above the ground in the 20 m‐
high forest canopy) can provide approximate conditions. 

 

Figure 4.2 The take‐off platform setup for ballooning. The device producing titanium tetrachloride smoke was 
installed behind the mushroom‐like platform. This minimised the likelihood of the smoke affecting the spiders’ 
behaviour. 
 

4.1.1.2. Statistical Analysis of Pre‐ballooning Behaviours 

The 14  crab  spiders were  set onto  the mushroom‐shaped platform  a  total of 27  times  in natural 
weather.  The  detailed  pre‐ballooning  behaviours  in  the  ‘take‐off’  observation  were  analysed 
statistically according  to  the  following  categories:  (i) active  sensing motion;  (ii)  tiptoe motion;  (iii) 
tiptoe take‐off; (iv) drop down; and (v) rafting take‐off (see ‘Take‐off’ in the results section). If they did 
not tend to balloon or hid for about five minutes, they were recollected. If a spider raised one or both 
front legs (leg I) and then put them back down again on the platform, this was considered to be an 
active sensing motion and was counted as one behaviour. A tiptoe motion, i.e. raising the abdomen 
and putting it down again, was also counted as one motion. The transitions between behaviours were 
also counted. These numbers were first expressed as a percentage frequency by normalising with the 
total number of transitions (see Eqn (4.1)). The probability of moving from one behaviour to the next 
behaviour is expressed by normalising with the total number of previous behaviours (see Eqn (4.2)). 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Observational Study  45   
 

𝑓 ,  
𝑛 ,

∑ ∑ 𝑛 ,  
, 𝑓 ,

    

 1  (4.1) 

𝑝 ,
𝑛 ,

∑ 𝑛 ,  
 , 𝑝 ,

  

 1  (4.2) 

 

 

4.1.1.3. Gliding 

The gliding of crab spiders was observed in the autumn along the Teltow Canal, due to the ecological 
and topographical benefits offered by this location for the observation of ballooners: (i) crab spiders 
frequently glide along  the canal during autumn;  (ii)  the angle of  the sun’s rays  in the morning was 
appropriate  for  the detection of  the ballooning silks during  their  flight;  (iii)  the dense  trees on  the 
opposite side of the canal provide a dark background, which facilitated the observation of floating silks. 
The  shape of  the  threads during  flight  could not be photographed nor  recorded on video, as only 
limited parts of the ballooning threads were reflected by the sun’s rays; however, the movement and 
shape of  the  threads  could be  recognised with  the naked eye, and  these  shapes  could be quickly 
sketched by hand. 

4.1.1.4. Landing 

The  landing of crab spiders was also observed along  the Teltow canal due  to  the abovementioned 
benefits offered by this location. Again, the shapes of ballooning silks were sketched and documented. 
Two landing events on the water surface were observed. These spiders were collected and identified 
in the laboratory. 

4.1.2. Identification of Ballooning Lines 

4.1.2.1. Sampling of Ballooning Lines 

Twelve crab spiders (nine females and three males; adults or subadults) were used for the wind tunnel 
experiment. Pre‐ballooning behaviour of these spiders was induced in front of an open jet wind tunnel 
where the diameter of the nozzle exit is 0.6 m (see Figure 4.3A). The spinning behaviours that led to 
the ballooning silks could be observed precisely under these conditions. There were no obstacles next 
to the wind tunnel, leaving about 9 m of free space from the nozzle to allow ballooning fibres to float 
horizontally without any adhesion to other objects. The wind speed and temperature were measured 
using a PL‐135HAN hot‐wire anemometer. Moreover, to enable sampling of the ballooning fibres, the 
wind speed was adjusted to 0.9 m s−1, as spiders would drift downstream if the wind speed was above 
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1 m s−1. The room temperature was 22–25 °C. Ballooning behaviour was stimulated with a 1,000‐watt 
hair dryer (low‐wind‐speed mode) that produces warm air (28–33 °C) and wind fluctuations. The hair 
dryer was positioned beneath the nozzle of the wind tunnel and turned upward to avoid the spiders 
being directly exposed to hot wind from the hair dryer (see Figure 4.4). As soon as spiders showed 
tiptoe behaviour, the hair dryer was turned off. The turbulent intensity of the wind tunnel was 1.1% 
(without the hair dryer) and 11.3% (when the hair dryer was turned on).  

There was a difference in temperature between the  laboratory and the field. This difference can be 
explained as follows: first, ballooning behaviour is coupled not only with weather conditions but also 
with biological conditions, e.g.,  seasonal dispersal, mating,  insufficient  resources, etc.  (Salmon and 
Horner  1977,  Dean  and  Sterling  1985,  Greenstone  1990,  Schneider  et  al.  2001).  If  the  biological 
pressure for spiders to disperse is high, spiders may try to disperse even though the temperature is 
low. Second, the sudden increase of temperature acts on ballooning behaviour as an influential factor 
(Duffey 1956, Vugt and van Wingerden 1976, Bishop 1990, Bristowe 2004). If there is a sudden increase 
in temperature—e.g., because of sunshine in the morning—the ballooning behaviour can be triggered 
even  in  low‐temperature conditions. There are also some reports of spiders ballooning at relatively 
low temperatures (10–20 °C (Duffey 1956, Bishop 1990); 13–19 °C (the author’s field observation)). 

 
Figure 4.3 Experimental materials and methods for the identification of ballooning lines. (A) A schematic view of 
wind tunnel tests; (B) Sampling of ballooning fibres in front of an open jet wind tunnel; (C) Reel with a steel wire 
to measure the length of ballooning silks. 
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Figure 4.4 A sketch describing the position of the hair dryer. The mixed air zone generates 30°–35°C warm air 
and a fluctuating updraft (horizontal mean wind speed: 0.58 m s‐1, vertical mean wind speed: 0.40 m s‐1). 
 

Ballooning fibres were collected on a microscope slide to which two narrow strips of a double‐sided 
bonding tape were attached. The ballooning fibres were sampled near the spinnerets (see Figure 4.3B). 
A total of 11 samples were prepared from 28 spinning events of ballooning silks. In the experiment, a 
total of four spiders responded and showed ballooning behaviour—two of these were very active. Two 
samples were selected, either because the other samples failed to capture all ballooning fibres on a 
single microscope  slide or because  the  fibres on  the  slides were deranged  (disordered) during  the 
capturing process. Simultaneously,  silk  fibres were  captured on a  square wire  frame and  carefully 
wound around it in order to measure the length of ballooning threads (see Figure 4.3C). The length of 
the silks was calculated by multiplying the total number of half‐revolutions by the width of the square 
wire frame (20 cm). The successfully sampled ballooning fibres were later studied using a field emission 
scanning electron microscope (FESEM).  

 

4.1.2.2. FESEM 

The sampled ballooning fibres were coated with gold using a sputter coater (SCD 030, Balzers Union) 
and observed using a FESEM (DSM 982 Gemini, ZEISS, with 5–10 kV accelerating voltage). The number 
of ballooning fibres was carefully counted and the thickness of fibres measured. The spinnerets of a 
female X. cristatus were also observed using the FESEM. For sample preparation, the female spider 
was fixed  in 2.5% glutaraldehyde and dehydrated  in ascending concentrations of ethyl alcohol from 
30% to 100% (10 min at each concentration). After dehydration, the sample was dried with a critical 
point dryer (CPD 030, BAL‐TEC). The prepared sample was coated with gold using a sputter coater (SCD 
030, Balzers Union) and observed using the FESEM (SU8030, Hitachi, with 20 kV accelerating voltage).   
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4.1.3. Investigation of the Aerodynamic Environment 

To  investigate  the  turbulent atmospheric boundary  layer, ultrasonic  three‐dimensional wind speed 
measurement took place on a grass field (53° 11′ 42″ N, 12° 09′ 40″ E; see Figure 4.5 (A) and (B)). This 
place is a habitat of the Erigone and Xysticus genus, both of which engage in ballooning behaviour. To 
avoid mechanically induced updrafts caused by hills, trees, and rocks, a flat grass field was selected. 
The three‐dimensional wind speed data at two different mean wind speeds (1.99 m s−1 and 3.07 m s−1) 
were measured on a sunny day in autumn for five minutes with a sampling frequency of 20 Hz. In order 
to  eliminate  small‐scale  fluctuations  in  the  turbulent  boundary  layer,  a  quadrant  analysis  was 
introduced (Willmarth and Lu 1972, Lu and Willmarth 1973, Adrian 2007, Steiner et al. 2011) (see Eqn. 
(4.3)). 

𝑢 𝑤  𝐻 𝑢 𝑤   (4.3) 

 

 

Figure 4.5 Experimental material and positioning of three‐dimensional wind velocity measurement. (A) A three‐
dimensional ultrasonic anemometer (Windmaster 1590‐PK‐020, Gill Instruments) is installed 0.95 m above the 
ground; (B) The simplest conditions (i.e., a flat surface) were selected. The flat area  is covered with short‐cut 
grass 6 cm in length. There are no obstacles within a radius of 300 m. 

 

4.2. Results 

4.2.1. Field Observation 

Crab spiders (Xysticus cristatus, X. audax, etc.) were collected at Lilienthal Park and along the Teltow 
Canal in the Berlin area, Germany, and observed each autumn, especially during October, from 2014 
to 2016.  Lilienthal Park was  selected  for  the observation of pre‐ballooning behaviour because  the 
ballooning phenomenon among adult and subadult crab spiders is frequently observed in this region. 
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4.2.1.1. Take‐off 

In the Thomisidae family, not only female but also male adult spiders exhibited ballooning behaviours 
(see S1 Fig.). During the observation period, the temperature was 16–19 °C, and the mean wind speed 
was 6–7 m s−1 (gust 14–17 m s−1), as reported by the nearest weather station in Dahlem. As the weather 
station wind sensor was  installed 36 m above the ground, the  local wind speed at 1.2 m above the 
ground can be concluded to be much lower than these values. Later, we checked the wind speed on a 
similar day, on which the mean wind speed from the weather station showed 6–7 m s−1. The mean 
wind speed over 10 min was 2.11 m s−1. 

On  the experiment day,  the  spiders mostly exhibited  tiptoe behaviour. At  the  first  stage of  tiptoe 
behaviour, the tiptoeing crab spiders evaluated the wind conditions not only passively, through the 
sensory hairs on their legs, but also actively, by raising one front leg (leg I), or sometimes both, and 
waiting in this position for 5–8 s (see Figure 4.6A, B, C). This sensing behaviour was often repeated a 
few times before the tiptoe pose was adopted. After each sensing step, the crab spider rotated  its 
body in the direction of the wind (see Figure 4.6C, D). 

 

Figure 4.6 Sequence of active sensing motion with front leg (leg I) (negative images). (A) The spider first sensed 
the condition of  the wind current  through only  the  sensory hairs on  its  legs;  (B) Then,  if conditions  seemed 
appropriate, the spider sensed more actively by raising leg I and maintaining this pose for eight seconds; (C) If 
the spider decided to balloon, it altered its posture; (D) The spider rotated its body in the direction of the wind 
and assumed the tiptoe posture. 
 

If  the  spider decided  that  the wind  conditions were  suitable  for ballooning,  it  raised  its abdomen 
(already understood as a tiptoe behaviour; see Figure 4.6D) and spun its ballooning silks without any 
help from its legs. Before spinning ballooning silks, there was a motion of a rear leg (leg IV) (see Figure 
4.7), with which the spider held its safety line that connected its spinnerets to the substrate and then 
placed it on the substrate (see Figure 4.7A, B).  
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Figure 4.7 Tidying‐up motion of safety line (anchored line) with leg IV. Two independent events: a front view (A); 
and a side view (B). Both spiders hold their safety line and then place it on the substrate before the spinning of 
ballooning lines. 
 

The crab spider first spun a single fibre or a few fibres, and later many more fibres (see Figure 4.8A–
G). The spun ballooning fibres were approximately 2–4 m long and formed a triangular sheet, which 
fluttered in the turbulent flows of the wind. The vertex angle of this triangular sheet was about 5–35° 
(see Figure 4.8C–G). If the wind conditions were not appropriate, the spider cut the silk fibres and spun 
them  again.  Alternatively,  if  the  ballooning  silks  generated  enough  drag,  the  spider  released  the 
substrate and became airborne (see Figure 4.8H). From careful video  investigation,  it was observed 
that the spiders stretched all their  legs outward as soon as they achieved take‐off. Many ballooned 
crab  spiders  soared diagonally upwards along  the wind  flows. These paths had a 5–20°  inclination 
above the horizon. Some spiders travelled quasi‐horizontally, while others soared along a steep path 
(about 45°). During this steep take‐off, the spiders took off with a relatively slow speed. The anchored 
drag  line  (safety  line)  between  the  platform  and  the  spider’s  spinneret  could  be  observed.  This 
anchored  line endured without breaking until  it  reached a  length of 3–5 m; after a while  it broke 
mechanically. From the wind tunnel experiment, it was discovered that the anchored line consisted of 
two fibres. 
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Figure 4.8 A crab spider’s ballooning process (images were converted to negative images to visualise ballooning 
lines). (A, B) Initial phase of spinning ballooning lines; (C, D, E, F) Fluttering of a bundle of ballooning lines. Because 
of turbulent wind flows, the ballooning threads fluttered unsteadily; (G) Take-off moment; (H) Airborne state of 
a ballooning spider. [Scan the right QR code or click the text to connect to the video] 
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Figure 4.9 Sequential sketches of  ‘tiptoe’ take‐off  in the field experiment. Red  lines: An anchored  line (a drag 
line); Blue lines: Ballooning lines. (A) A spider, Xysticus species, tries to hold the anchored line with one of its legs 
IV. (B) The spider holds the anchored line and then places it on the substrate; (C) The spider first spins a single 
fibre or  a  few number of  fibres;  (D)  The  spider  then  spins many  split  fibres;  (E)  If  the wind  conditions  are 
appropriate, the spider releases holding of the substrate; (F) In a very short time, the anchored line is cut and 
the crab spider becomes airborne. 
 

Three new  facts about ballooning were revealed. First, the crab spider does not evaluate the wind 
condition passively, but rather actively, by raising one of its legs I. Second, this adult ballooner anchors 
its drag lines on the platform not only during its rafting take‐off but also during tiptoe take‐off. Third, 
the crab spider postures all its legs outwards and stretches, when airborne, not only at the take‐off 
moment but also during the gliding phase (see Figure 4.10A–D).  
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Figure 4.10 Spiders’ posture in take‐off and flight. (A, B) An anchored line was found during a tiptoe take‐off. As 
soon as spiders were airborne, they stretched their legs outwards; (C) To ensure the behaviour of outstretched 
legs  during  flight,  the  pose  of  a  spider was  observed  during  its  gliding  phase;  (D)  The  spider  kept  its  legs 
outstretched. 
 

Rafting pre‐ballooning behaviour was also observed. The local weather conditions were slightly colder 
and windier than the case on the previous tiptoe take‐off observation day. The crab spiders were not 
active on this day. As soon as they were set on the platform, they exhibited one of two behaviours: 
either  they hid on  the opposite  side of  the platform  to avoid  the wind, or  they quickly  retreated 
downward about 0.4–1.1 m, relying on their drag lines (see Figure 4.11A, B), and spun their ballooning 
fibres downstream of the wind. At this time, the spiders first spun a single fibre or a few fibres and 
then many fibres, as it was the case during the tiptoe take‐off (see Figure 4.11C, D). During this process, 
the spiders also postured all their front legs and second legs outward and backward so that they hung 
and  directed  their  bellies  in  the  upward  direction  of  the  wind  (see  Figure  2.1B).  The  backward 
(downstream)‐spun threads then slowly curved upward, and the spiders’ bodies also moved slowly 
upward (see Figure 4.11D). At a certain point, when the threads had generated enough drag and lift, 
the drag lines near the spinnerets were cut and the spider finally ballooned (see Figure 4.11E, F). 
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Figure 4.11 Sequential sketches of rafting take‐off in the field experiment. Red lines: An anchored line (a drag 
line); Blue lines: Ballooning lines. (A)(B) A spider, Xysticus species, drops down about 0.4 to 1.1 m, relying on its 
anchored line (a drag line); (C) The spider first spins a single fibre or a few number of fibres downstream of the 
wind; (D) The spider then spins many fibres continuously; (E)(F) The spun ballooning lines slowly curve upwards. 
At a certain point, the anchored line near the spinnerets is cut mechanically (seems to be cut by the sufficient 
drag on the ballooning fibres) and the spider balloons. 

4.2.1.2. Statistical Analysis of Pre‐ballooning Behaviours 

In total, the spiders made 68 active sensing motions with leg I, while 42 tiptoe pre‐ballooning motions 
could be observed. Six  spiders ballooned  successfully  following  their  tiptoe pose. The  spiders also 
dropped down eight times, relying on their drag  line. Moreover, three of them performed a rafting 
take‐off (see Table 4.1). 

Table 4.1 Ballooning behaviours on the artificial platform. 
2015 

Date (time) 

Temp. 
(°C) 

Wind 
(mean 
/gust) 

(m s−1) 

Number of 
specimens 

Number 
of tests 

Sensing 
motion 

Tiptoeing  Rafting  Total 
ballooned 
spiders 

Escape 

(fall down) Tried  Ballooned  Drop & 
climb 

Ballooned 

9.24 (13:00–
14:30) 

19  6/17  7  14  48  30  4  1  0  4  3 

9.26 (13:00–
15:30) 

16 ± 1  7/14  5  11  20  12  2  5  1  3  2 

9.28 (12:00–
12:30) 

16  6/16  2  2  0  0  0  2  2  2  0 

Total      14  27  68  42  6  8  3  9  5 
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The  initial behaviours mostly began with a sensing motion. Frequent  transitions occurred between 
sensing motions and tiptoe motions (see Figure 4.12A). Spiders flew from either only the tiptoe pose 
or the dropping and hanging pose (see Figure 4.12B). The probability of a ballooning take‐off occurring 
following tiptoe behaviour was 9.8%, while the probability of a ballooning take‐off following the rafting 
pose was 37.5%. 

 

Figure 4.12 Sequential relations between ballooning behaviours. (A) The percentage frequency of the behaviour 
transition  (the  total number of  transitions: N = 141);  (B) The matrix of transitions between behaviours  (total 
numbers of categorised behaviours: NI=25, NS=65, NT=41, ND=8, NH=2). Here, B =  take‐off; D = dropping and 
hanging behaviour; E = escape; H = hiding motion; I = initial state; N = not flown; S = sensing motion; T = tiptoe 
behaviour. 
 

The duration of each tiptoe behaviour was measured, and their frequencies analysed. Short‐period 
tiptoe poses, which lasted for less than 5 s, were the most frequent. The longest tiptoe event lasted 
65 s. The observed successful ballooning take‐offs were not biased in relation to tiptoe duration (see 
Figure 4.13). 

 

Figure  4.13  Frequency  diagram  of  tiptoe  behaviours  according  to  tiptoe  duration  (N  =  42).  Black  columns 
represent tiptoe behaviours that were connected to subsequent successful ballooning take‐offs (N = 4).  
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4.2.1.3. Gliding 

A  total of 32  floating  threads were observed at  the Teltow Canal. Most of  these were horizontally 
transported along the channel at about 1–8 m above the water surface. The threads drifted passively, 
due to light wind, but rarely fell down. Some of their silks were inclined downstream, while the others 
were inclined upstream. Two of the 32 observed floating threads were just threads alone without a 
spider. The number of observed fibres was 1–5. However, as not all threads were visible to the naked 
eye, some of these may have been multiple threads that were stuck together, although they appeared 
to be single threads. Moreover, some threads may not have been visible because of their inappropriate 
angles and positions  in relation to the sun. Most spiders were positioned at the  lower end of their 
threads. Although  there were different numbers and shapes of  threads,  they were usually  laid out 
diagonally (see Figure 4.14).  

 

Figure 4.14 Sketches of ballooning structures (body + ballooning threads). These structures were observed above 
the water surface at heights of 1–8 m. Wind was blowing from  left to right; therefore, these structures were 
transported  in  the  same  direction  as  the wind.  Black,  thick  points  represent  the  spider’s  body;  black  lines 
represent ballooning threads. 

4.2.1.4. Landing 

The landing of a crab spider on the water surface was observed at the Teltow canal in the afternoon 
of November 2, 2015, at a temperature of about 12‐13°C. Although the temperature was relatively 
cold, the sun was shining and the wind was a very light breeze (0.3‐1.5 ms‐1 by the Beaufort wind speed 
scale). The ballooning lines of this spider were 4 to 5 m long and consisted of five to six threads. These 
threads were tangled at a couple of points and were inclined at about 35 degrees from the horizontal 
surface (see Figure 4.15A). The landed spider did not sink, as it was able to float on the water surface, 
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supported by the water surface tension and the threads that hung on the bank of the canal. The spider 
did not move  in over 30 min and also did not adopt any sailing pose, as was recently observed by 
Hayashi in the laboratory (Hayashi et al. 2015). The spider was rescued and identified as a female with 
a weight of 12.9 mg. Another landing was observed on the same day. At this time, the air movement 
was very calm, moving at about 0‐0.3 ms‐1 (according to the Beaufort wind speed scale). About 10 m 
of long silk floated horizontally 2‐3 m above the water surface. One end of the silk was connected to 
the crab spider, which was on the surface of the water. Other threads 6‐8 m in length were floating in 
the opposite direction  to  the 10 m  thread.  Light wind pulled  those  threads  and  the  spider  in  the 
direction of  the bank and hung  the  threads on  the bank  (see Figure 4.15B). There were  two  crab 
spiders, big and small, with weights of 23.8 mg and 6.6 mg respectively. For about five minutes, the 
bigger spider did not exhibit any sailing posture, or even any movement; it then started to wind up its 
thread in order to climb up from the water surface. Both spiders were females. 

 

Figure 4.15 (A) Sketches of the landing of a 12.9 mg female crab spider, Xysticus spec; (B) Sketches of the landing 
of 23.8 mg and 6.6 mg crab spiders, Xysticus spec; (C) The 12.9 mg female crab spider on the water surface; (D) 
The 23.8 mg and 6.6 mg crab spiders on the water surface. 
 

4.2.2. Identification of Ballooning Lines 

The separation of glands for a drag line and ballooning lines was observed in ballooning behaviours in 
the laboratory. The anchored drag line was connected to the anterior spinnerets and the ballooning 
fibres were spun from either one or both posterior and/or median spinnerets (see Figure 4.16A, B). 
The lengths of the ballooning fibres were measured, 3.22 ± 1.31 m (N = 22), from 22 spinning events 
of two crab spiders (16.4 and 18 mg) (see Figure 4.17). The maximum length of the spun ballooning 
lines was 6.2 m. 
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Figure  4.16  Spinning  behaviour  for  ballooning  and  scanning  electron microscopic  images  of  spinnerets.  (A) 
Spinning motion of ballooning silks in front of the open jet wind tunnel. Ballooning lines were spun from either 
or both of the median or/and posterior spinnerets; (B) Spinnerets of Xysticus cristatus seen under FESEM; (C) 
Median spinneret of Xysticus species. Two minor ampullate glands and 10 aciniform glands are distributed on 
the median spinneret; (D) A number of aciniform glands on the posterior spinneret. 
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Figure 4.17 Distribution of the length of ballooning lines (N = 22). 
 

The successfully collected ballooning fibres of both X. cristatus and Xysticus spp. were observed using 
the FESEM. Ballooning fibres consisted of two thick nanoscale fibres that were attached together (see 
Figure 4.18B, C) and many thin nanoscale fibres (see Figure 4.18A–D). The two adult spiders, of Xysticus 
species, spun 48–58 thin nanofibres and two thick nanofibres. The thickness of the thin nanofibres 
ranged from 121 to 323 nm, with an average of 211.7 ± 45.2 nm (N = 40). The thickness of the thick 
nanofibres was 698–768 nm, with an average of 722.2 ± 32.5 nm (N = 4) (see Table 4.2). The spun fibres 
were split independently (see Figure 4.18A–D).  

On the other hand, drag lines consisted of one pair of fibres (see Figure 4.18E) (sometimes two pairs, 
from left and right; see Figure 4.18F), which were spun from the major ampullate glands on the anterior 
spinnerets. The thickness of these major ampullate silks was about 500 to 800 nm (see Figure 4.18E, 
F). 

  Table 4.2 Identification of the number and thickness of ballooning fibres through FESEM. 

  Species  Weight 

Thin nanoscale fibres  Thick nanoscale fibres 

Number of fibres  Thickness of fibres  Number of fibres  Thickness of fibres 

Spider 1  Xysticus spp (f.)  20.8 mg  58  192.3 ± 36.3 nm (N = 20)  2  734.0 ± 48.1 nm (N = 2) 

Spider 2  X. cristatus (f.)  18 mg  48  231.1 ± 45.6 nm (N = 20)  2  710.5 ± 17.7 nm (N = 2) 

Average  ‐  ‐  53 ± 7.1 (N = 2)  211.7 ± 45.2 nm (N = 40)  2 (N = 2)  722.2 ± 32.5 nm (N = 4) 
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Figure 4.18 Scanning electron microscopic images of ballooning lines and drag lines. (A) Ballooning fibres of X. 
cristatus (1,300×); (B) Ballooning fibres of X. audax (10,000×). (C) Middle part of ballooning fibres of X. audax 
(20,000×); (D) Ballooning fibres of X. cristatus (30,000×); (E) One pair of drag fibres of X. cristatus (a weight of 18 
mg) (20,000×); (F) Two pairs of drag fibres of Xysticus spp. (a weight of 15.6 mg), attached together (20,000×). 
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4.2.3. Investigation of the Aerodynamic Environment 

Two data sets were collected at different mean wind speeds (1.99 m s−1 and 3.07 m s−1) for five minutes. 
Usable updrafts  in  the  turbulent atmospheric boundary  layer were  investigated. Each of  the cases 
showed vertical deviations of ±0.225 m s−1 and ±0.267 m s−1, respectively, ranging from −0.5 to 0.5 m 
s−1 and from −0.6 to 0.7 m s−1 (see Figure 4.19A, B). The turbulent intensities were 21% and 23.7% in 
the mean wind speeds of 1.99 m s−1 and 3.07 m s−1, respectively. The vertical wind speed of both cases 
was nega vely correlated to the horizontal wind speed. The slopes of regression fits are −0.235 (r = ‐
0.575) and −0.077 (r = ‐0.259), respectively. The horizontal wind speeds of both Q2s are positioned 
below the wind speed of 3 m s−1. 

 

 

Figure 4.19 Horizontal and vertical components of the wind speeds for 5 min on u – w domain. (20‐Hz sensing 
rate). (A) The case of 1.99 m s−1 mean wind speed (30 October 2016 12:39–12:45 LT). (B) The case of 3.07 m s−1 
mean wind speed (29 October 2016 10:54–11:00 LT). Orange cross points: the quadrant data (Q1–Q4) of the 
measured wind  speeds  according  to  u′  and w′; Blue  cross  points:  the  ignored  data  regarded  as  small‐scale 
fluctuations (H < 1). Red lines are linear regression fit lines. The corresponding underlying data can be found in 
S3 Data. 
 

4.3. Discussion 

From  our  observations,  the  physical  properties  of  ballooning  silks were  identified,  together with 
previously undescribed behaviours undertaken during ballooning: (i) an active sensing motion of the 
wind; (ii) an anchoring behaviour during tiptoe take‐off; (iii) a tidying‐up motion of an anchor line (drag 
line, safety line); and (iv) an outward stretching pose during flight. Accordingly, these findings provide 
some clues and answers that were previously unsolved regarding the ballooning flight of spiders. The 
measured wind data also provides hints as to a possible underlying mechanism from the environmental 
perspective. We interpret these observations as follows. 
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4.3.1. Active Sensing Motion  

Crab  spiders  engaged  in  a motion  that  seemed  to  be  an  active  evaluation  of  the meteorological 
conditions before  their  take‐off. Normally, ballooning behaviour  is  first  triggered either by a warm 
ambient  temperature or by a rapid  increase  in ambient  temperature  (Richter 1971, Vugts and Van 
Wingerden 1976). Additionally, if they are exposed to a wind that is slower than 3 m s−1 (favourable 
winds speed is 0.35–1.7 m s−1 for spiderlings), they show tiptoe behaviour (Richter 1970, 1971, Vugts 
and Van Wingerden 1976, Tolbert 1977, Lee and Kintner 2015). Until now, it had been thought that 
spiders sense the wind speed passively through the sensory hair (trichobothria) on their legs (Palmgren 
1936,  Vugts  and  Van  Wingerden  1976,  Humphrey  1987).  However,  the  present  observations 
demonstrate that spiders may sense the aerodynamic wind conditions not just passively, but rather 
actively, by  raising  leg  I high and shaking  it. The strong  interactive behaviour  transition between a 
sensing motion and tiptoe motion (see Figure 4.20, Figure 4.12A) supports that active sensing motions 
are related to the spiders’ ballooning flight, because the tiptoe behaviour is prerequisite behaviour for 
ballooning  take‐off  (see  Figure 4.20). The  leg‐raising behaviour  can be  interpreted  as  follows:  the 
spider enhances the sensibility of its sensory hairs by raising its legs upward in the outer region of the 
boundary  layer, where airflows are  faster  than near  the substrate and undisturbed by  the spiders’ 
bodies  themselves.  The  first  instars of  the  coccid Pulvinariella mesembryanthemi  exhibit  a  similar 
behaviour by standing on their hind legs to capitalise on higher air speed in the thin boundary layer for 
their aerial dispersal (Washburn and Washburn 1984). 

 

 

Figure 4.20 Take‐off process for tiptoe ballooning. The probabilities are calculated based on the total number of 
behaviours at each stage (see Fig. 5B). 
 

The spider’s active sensing motion of the wind tells us two important things. First, aerodynamic force 
may be a dominant factor in spiders’ ballooning. One hypothesis claims that an electrostatic charge on 
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ballooning  silks  could  generate  lifting  forces  in  the  earth’s  vertical  atmospheric  electrostatic  field 
(Gorham 2017). However, the leg‐raising behaviour indicates that, from the spider’s viewpoint, airflow 
is an important factor for its ballooning. Second, the spiders’ ballooning may not be random flight that 
simply relies on random wind conditions; but they may sense and evaluate the wind conditions and 
wait for the appropriate moment to initiate ballooning. Thirty‐eight percent of tiptoe behaviours lasted 
10–65  s, which  are  relatively  long  periods.  This  can  be  interpreted  to  suggest  that  there may  be 
favourable wind conditions for spiders to balloon. If spiders evaluate wind conditions and wait before 
embarking on their aerial dispersal, this could be a distinct feature of spiders’ ballooning that contrasts 
with other passive aerial dispersal  like  that of seeds or aeroplanktons. Additionally,  this evaluating 
behaviour can also preserve their silk dope during their take‐off trials by reducing failure cases (for 
example, by avoiding unfavourable wind conditions after spinning the ballooning silks).  

In  the near‐surface  atmospheric boundary  layer,  the updraft  is  initiated not by  thermal buoyancy 
forces, but rather by the shear winds, which generate shear‐driven turbulent flows (Hunt and Morrison 
2000, McNaughton 2004). The generated turbulent eddies build intermittent updraft and downdraft 
regions, which drift in the downwind direction. If spiders either directly sense this moving updraft zone 
or indirectly sense the appropriate wind conditions that could build this moving updraft structure, the 
spiders’  sensing motion  and  timing  of  the  decision may  be  helpful  in  increasing  the  chances  of 
successful take‐off.  

However,  there  are  still  other  questions  that  remain  unanswered.  If  spiders  sense  these  wind 
conditions, what type of information do spiders need before making their decision to balloon? From 
previous studies and the author’s observations, we can deduce that several factors may be involved. 
(i) Wind speed: A spider does not exhibit tiptoe behaviour under conditions of high wind speed, i.e. 
over 3 m s−1 (Richter 1970, 1971, Vugts and Van Wingerden 1976, Tolbert 1977, Lee and Kintner 2015). 
(ii) Vertical wind speed: Favourable conditions for ballooning, usually the vertical acceleration of wind, 
persist only for a few seconds. Under such conditions, the spider spins its silk fibres rapidly into the 
wind and releases its substrate (Suter 1999, Richter 1971). (iii) Wind direction: From our observations, 
spiders  rotate  their  body  in  the  direction  of  the wind  as  soon  as  they  have  evaluated  the wind 
conditions;  therefore,  it  seems  likely  that  spiders  can  at  least  perceive wind  direction.  (iv) Wind 
fluctuation: For drop and swing dispersal, spiders were noticeably more active during turbulent flows 
(Barth et al. 1991). This  shows  that  spiders can perceive  the  fluctuation of a  turbulent  flow. Suter 
(1999) demonstrated that the ballooning site is usually located within chaotic air flows. Reynolds et al. 
(2006) further showed that the chaotic motion of the turbulent flow reduces the terminal speed of 
ballooners, and that this feature enables long permanence in the air. Therefore, it can be deduced that 
spiders may sense the fluctuation of wind. 

 

4.3.2. Ballooning Lines 

For crab spiders, ballooning lines and drag lines were not identical. The source of ballooning lines is 
not well understood (Tolbert 1977, Suter 1992). One report suggested that some primitive spiders—
Sphodros  spiderlings  and  Ummidia  spiderlings,  which  do  not  use  the  complex  pre‐ballooning 
behaviours  such  as  tiptoe  and  rafting—use  a  drag  line  as  a  ballooning  line,  a method  known  as 
‘suspended ballooning’ (Bell et al. 2005). Here, spiders drop down from the end of a branch, relying on 
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their drag line. If there is a breeze, the drag line near its point of attachment to the platform will be 
sheared and drift through the air (Coyle 1983, 1985). From this context, many previous studies have 
proposed that spiders use their drag  line  for ballooning dispersal  (Humphrey 1987, Reynolds 2006, 
Gorham 2013, Sheldon et al. 2017, Zhao et al. 2017). Some experiments substituted a drag line for a 
ballooning line (Suter 1991, 1992, Bell et al. 2005). However, Suter guessed from Tolbert’s observation 
that ballooning lines might be different from the drag line (Tolbert 1977, Suter 1992, Suter 1999). Our 
observations assure that, in crab spiders, these ballooning lines are not identical with a drag line, as 
the former were spun from either or both of the median and/or posterior spinnerets (see Figure 4.16A, 
B). Normally, the drag line is spun from the major ampullate glands in the anterior spinneret (Vollrath 
2000). The crab spiders spun 48 to 58 thin nanofibres and 2 thick nanofibres. These thin nanoscale 
fibres seemed to be aciniform fibres (wrapping silk) from the median/posterior spinnerets. The thick 
nanoscale fibres seemed to be minor ampullate silks from the median spinnerets. Moon and An (2005) 
observed that one of the median spinnerets (left and right) of Misumenops tricuspidatus (crab spider) 
contains  two pairs of  ampullate  glands  and 20  (±3) pairs of  aciniform  glands,  and  that one of  its 
posterior  spinnerets  includes  50  (±5)  pairs  of  aciniform  glands.  Our  observation  in  Xysticus  spp. 
revealed features similar to Moon and An’s observations (see Figure 4.16C, D). 

It is possible that the anchored drag lines are normal drag lines (major ampullate silks), which a spider 
spins  constantly while  it  is  crawling  and  attaching  its  silk  fibres  to  the  ground  surface  for  safety 
purposes. The anchored  line was observed  to be  connected  to  the anterior  spinnerets  (see Figure 
4.16A)  and  to  consist  of  two  fibres.  According  to Osaki’s  (1999)  observation,  drag  lines  are  also 
composed of two fibres. The anchored line can be observed in each ballooning behaviour, i.e. not only 
in rafting take‐off (Bell et al. 2005) but also in tiptoe take‐off.  

Before the spinning motion of ballooning  lines, there was a motion of a rear  leg (leg IV) (see Figure 
4.7A, B),  resembling  ‘wrap spinning,’ during which spiders use  leg  IV  to  initiate ballooning  lines by 
wiping their spinnerets (Eberhard 1987). However, in our case, it was obvious that the spiders used 
their leg IV not to initiate ballooning lines, but rather to tidy up the unfamiliarly positioned anchored 
line (safety line), which might have otherwise obstructed the spinning of ballooning silks (see Figure 
4.7A, B). During the tiptoe take‐off, this anchored line is normally cut mechanically over a short time, 
when  a  spider  drifts  rapidly  either  horizontally  or  at  a  small  inclination. However, when  a  spider 
becomes slowly airborne with a very steep  inclination because of a  local updraft,  this  line remains 
intact until  it  is  lengthened  to 3–5 m.  In our opinion,  this  line  is not stretched;  instead,  the spider 
lengthens the safety silk by spinning an additional safety line. The reason for this is that the maximum 
elongation of spider silks is limited by about 30% (Ko et al. 2001, Bonino 2003). This means that spiders 
control their anchored line during the steep or slow take‐off. 

 

4.3.3. Nanoscale Multifibres 

While the ballooning of small spiders, i.e. those that are lighter than 2.0 mg, has been investigated by 
calculation  (Humphrey 1987), experiments  (Suter 1991, Bell et al. 2005), and observation  (Richter 
1970, Tolbert 1977),  the plausibility of a  large  spider engaging  in ballooning  remained unexplored 
(Humphrey 1987, Henschel 1995). The mysterious flying behaviour of large spiders can be explained 
by their nanoscale multifibres. From our wind tunnel test, we found that the Xysticus genus uses tens 
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of nanofibres (with diameters of 121 to 323 nm) for their aerial dispersal (see Figure 4.18A–D). The 
number of ballooning fibres and their lengths were identified. Based on these measured values, the 
updraft speed required to facilitate the ballooning take‐off was calculated using modified Humphrey’s 
and Suter’s equations (Eqns. (4.4)–(4.8)) (Humphrey 1987, Suter 1991). The fluid‐dynamic interaction 
between each fibre is not considered. The split case of fibres is calculated. The drag force on multiple 
fibres (Eqn. (4.4)), which is suggested by Humphrey is based on Burgers’ approximated solution (see 
Eqn. (2.3)). By equating a gravity force on a spider’s body to the sum of drag forces on multiple fibres 
and a spider’s body drag (empirical estimation by Suter 1991), the settling speed is acquired (see Eqn. 
(4.6)). Suter suggested an estimation method of drag forces on a spider silk in accordance with a weight 
of a spider (Suter 1991; see Eqn. (4.5)). As the Suter’s estimation is based on a spider’s drag line, the 
empirical drag forces on the ballooning fibres are obtained by calculating an equivalent weight of the 
spider body corresponding to the diameter of a ballooning fibre (see Eqn. (4.8)). The empirical settling 
speed of a ballooning spider is obtained by equating the modified empirical drag forces of a ballooning 
spider to the weight of a spider (see Eqn. (4.7)) For a crab spider weighing 10–25 mg, the required 
vertical wind velocities are, according to Humphrey’s theoretical formula, 0.08–0.20 m s−1; according 
to Suter's empirical formula, these velocities are 0.04–0.09 m s−1. These values are much smaller than 
the values of 9.2–21.6 m s−1, which were calculated  for Stegodyphus spp.  (Wickler and Seibt 1986, 
Henschel 1995). Accordingly, we calculated the required length of ballooning fibres for Stegodyphus 
spp. according to the updraft air speeds (see Figure 4.21). Our result shows that Stegodyphus spp. can 
also balloon with a relatively light updraft, 0.2–0.35 m s−1, with a total of 80 ballooning fibres measuring 
around  3 m  in  length.  These  results  support  Schneider’s  observation  that  adult  females  of  the 
Stegodyphus genus, weighing 80–150 mg, balloon using at least tens to hundreds of threads (Schneider 
et al. 2001). In this calculation, the number of ballooning fibres utilised by the Stegodyphus genus is 
conservatively assumed that only one side (left or right) of the median and posterior spinnerets is used 
for spinning ballooning  fibres. This number of  fibres  is estimated by counting the  fibre glands of S. 
mimosarum’s spinnerets (the number of minor ampullate fibres is 2; the number of aciniform fibres is 
78) (Griswold 2005). This number is reasonable because Xysticus spp. was found to spin a similar order 
of the number of fibres (two thick fibres and 58 thin fibres) in our experiments. The thicknesses of a 
minor ampullate fibre and an aciniform fibre are assumed to be 80% and 25% of that of the major 
ampullate fibre, respectively. The thickness of a major ampullate fibre estimated from Suter’s body 
weight and silk thickness relationship (Eqn. (4.8); Suter 1991) as follows: 

𝐷  
2𝜋 ∙ 𝜂 ∙ 𝑈 ∙ 𝑙

𝑙𝑛 2𝑙 𝑑⁄ 0.72
  

10   (4.4) 

𝐷  11.5 ∙  𝑙 ∙  𝑉 ∙ 𝑊 ,
.

  

  (4.5) 

𝑈  
𝑊

∑ 2𝜋 ∙  𝜂 ∙  𝑙
𝑙𝑛 2𝑙 𝑑⁄   0.72  10  1.94 ∙ 𝑊 .

 
(4.6) 
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𝑈  
𝑊

∑ 11.5 ∙  𝑙 ∙ 𝑊 ,
.

   1.94 ∙ 𝑊 .   (4.7) 

𝑊 ,
𝜋 𝑑 10  0.184

0.0277
  (4.8) 

 

Figure  4.21  Required  updraft  wind  speed  and  length  of  ballooning  silks  for  the  ballooning  of  80–150 mg 
Stegodyphus spp. It is assumed that Stegodyphus spp. use two minor ampullate silks (2.1–2.9 μm thickness) and 
78 aciniform silks (650–900 nm thickness) for their ballooning. The corresponding underlying data can be found 
in S4 Data. 
 

4.3.4. Low Reynolds Number Fluid Dynamics 

The ballooning silks, when exposed to the air, experience a low Reynolds number flow (or Stokes flow; 
their Reynolds number is lower than 1). The upper limit of the Reynolds number is about 0.04 (𝑅𝑒
𝜌𝑉𝑑/μ; the air density: 1.225 kg m−3, the maximum possible velocity: 3 m s−1, the thickness of spider 
silk:  211  nm,  the  dynamic  viscosity  of  air:  1.837  ×  10−5  kg m−1  s−1).  The maximum  possible  speed 
experienced by the thread is assumed to be 3 m s−1, as a spider seldom flies above this wind speed. 
Once a spider  is airborne,  the  relative air speed with  respect  to  the silk  is  reduced. Therefore,  the 
Reynolds number of spiders’ silks during their flight is much smaller than 0.04, and the spider’s flight 
is thus dominated by low Reynolds number fluid dynamics. However, a large spider’s body shows much 
larger scales than those of a spider silk, not only in size but also in weight. In the case of a free‐falling 
spider  body  without  any  silks,  the  Reynolds  number  is  about  2,300  ( 𝑅𝑒  𝜌𝑉 𝐷 / 𝜇 ,  𝑉

 2 mg  𝜌𝐴𝐶⁄ , where a spider’s body is assumed as a 5 mm diameter sphere with 25 mg weight; 
the projected area of  the sphere: 19.6 mm ,  the drag coefficient of  the sphere: 0.43,  the  terminal 
speed: 6.2 m s−1) (Roos and Willmarth 1971). In this Reynolds number flow regime, the drag of a body 
is proportional  to almost  the  square of  relative wind  speed. This  is because  the Reynolds number 
region of 5  𝑅𝑒  3,000 is  categorised as within  the  range of moderate Reynolds numbers,  in 
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which the inertial force of flow is still dominant (as compared to a viscous flow; Pelegrini and Vieira 
2003). On  the other hand,  the drag of spider silk  is proportional  to  relative wind speed because a 
viscous force is dominant in this low Reynolds number regime (𝑅𝑒 ≪  5) (Pelegrini and Vieira 2003). 
Therefore,  the  macroscale  spider’s  body,  which  would  fall  with  acceleration  in  the  absence  of 
ballooning  silks,  is  suspended  by  high‐tensile‐strength  nanoscale  fibres  (silks)  that  experience 
microscale fluid dynamics (low Reynolds number flow). This enables a spider to float in the air like a 
particle that experiences a relatively low Reynolds number flow. The Reynolds number of a spider’s 
body with ballooning fibres attached is about 30 (𝑅𝑒  𝜌𝑉𝐷 / 𝜇; minimum possible velocity: 0.09 m 
s−1  by  the  lowest  terminal  speed  from modified  Suter’s  formula).  The  utilisation  of  low  Reynolds 
number fluid dynamics  in ballooning flight differs from the flight mechanics of other membranous‐
winged insects, which mostly use moderate or high Reynolds number aerodynamics, i.e. 10  𝑅𝑒 
10  (Dudley and Robert 2002, Sane 2003, Bomphrey 2017). Low Reynolds number flight, which uses a 
so‐called hairy structure, can also be found in thrips and very small chalcid wasps (Weis‐Fogh 1973, 
Kuethe 1975, Santhanakrishnan et al. 2014). However, while these species produce drag during passive 
flight mode (parachuting) by using 200–300‐μm‐long stiff setae, spiders use about 3 m  long flexible 
multifibres for ballooning flight. This scale difference (10 ) enables large spiders to balloon (the weight 
of Xysticus spp. is 25 mg; the weight of Encarsia formosa [Chalcid wasp] is 2.55 μg) (Weis‐Fogh 1973). 

 

4.3.5. Usable Upward Current 

The measured vertical wind speeds of updrafts ranged 0–0.5 m s−1 at the mean wind speed of 1.99 m 
s−1 and 0–0.7 m s−1 at  the mean wind speed of 3.07 m s−1. These values are adequate  to  facilitate 
spiders’ ballooning; the required vertical wind speeds were 0.04–0.2 m s−1 for 10–25 mg Xysticus spp. 
and  0.2–0.35 m  s−1  for  80–150 mg  Stegodyphus  spp.  The  observed  negative  correlation  between 
vertical wind speed and horizontal wind speed in the turbulent boundary layer, which has also been 
studied in the fields of fluid dynamics and meteorology (Adrian 2007, Zhu and Katz 2007, Steiner et al. 
2011), suggests to us that the reason spiders engage in their pre‐ballooning behaviour at a low‐wind‐
speed regime (smaller than 3 m s−1) is because they may make use of the ‘ejection’ regimes in turbulent 
flows, which contain updraft components and are induced by a ‘coherent structure’ near the surface 
boundary  layer.  A  shear wind  on  a  planted  field,  a meadow,  or  relatively  short  plants  forms  an 
organised structure called the ‘coherent structure’ (possibly ‘hairpin vortex’ or ‘horseshoe vortex’, see 
Figure 4.22A, B; ‘hairpin vortex packets’ over relatively short plants and ‘dual hairpin vortex structures’ 
over planted fields [see Figure 4.22C, D]) (Theodorsen 1952, Adrian et al. 2000, Hommema and Adrian 
2003, Adrian 2007, Finnigan et al. 2009, Dennis 2015). These structures intermittently produce up‐ and 
downdrafts (Adrian et al. 2000, Adrian 2007, Finnigan et al. 2009). The point of interest here is that 
these updrafts are highly correlated with a decrease in wind speed, which is categorised as Q2 (𝑢′ 
 0 and 𝑣′  0), an ‘ejection’ region in a quadrant analysis (Adrian 2007, Zhu and Katz 2007, Steiner et 
al. 2011) (see Figure 4.19). Therefore, the phenomenon of spiders usually ballooning  in a  low‐wind‐
speed regime (lower than 3 m s−1) could be explained with reference to this organised structure in the 
atmospheric turbulent flows above the ground. However, the frequency and duration of these updrafts 
are not well understood. 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Observational Study  68   
 

 

Figure  4.22  Schematic  diagram  of  updraft  generation  by  a  vortex  and  vortices  in  near‐surface  atmospheric 
boundary layer. (A) Schematic diagram of a single hairpin vortex in the wall boundary layer. Q2 is an ‘ejection’ 
region whose velocity vectors are u′ < 0 and v′ > 0. Q4 is a ‘sweep’ region whose velocity vectors are u′ > 0 and v′ 
< 0; (B) Cross‐section of the x‐y plane of the hairpin vortex; (C) Schematic diagram of the hairpin vortex packet. 
Yellow colours  indicate hairpins or cane‐type vortices, while blue regions are  low momentum regions, which 
contain upward air currents; (D) Coherent structure, ‘dual hairpin vortex,’ on the plant field. A head‐down hairpin 
vortex produces a ‘sweep’ event, while a head‐up hairpin vortex produces an ‘ejection’ event. (A, B) Redrawn 
from Adrian et al. (2000); (C) Redrawn from Adrian et al. (2000), Hommema and Adrian (2003); (D) Redrawn from 
Finnigan et al. (2009). 
 

4.3.6. Shear Flow 

While Reynolds postulated the tangled shape of ballooning fibres in his simulation, the diagonally lying 
shape of the spider’s ballooning fibres was observed in our field observations in the Teltow Canal (see 
Figure 4.14) (Reynolds et al. 2006). The difference between our observation and Reynolds’ simulation 
stems from the fact that, while Reynolds introduced homogeneous turbulence in his simulation, the 
real turbulence near the surface boundary  layer  includes  instantaneous horizontal wind shears that 
are  largely  induced by vertical differences  in wind speed (Grass 1971, Dennis 2015). This diagonally 
stretched shape of ballooning fibres may be caused by the shear wind in the atmospheric boundary 
layer. We think this may be helpful for long‐endurance ballooning flight because horizontally stretched 
silks produce more drag  (up  to  a  factor of 2)  than  vertically distributed  shapes of  silk due  to  the 
anisotropic drag of silks in a low Reynolds number flow (Childress 1981) (see Figure 4.23A–C).  
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Figure 4.23 Schematic diagrams of the ballooning structure in a shear flow. (A) Ballooning structure in a shear 
flow; (B) Drift of a ballooning structure along with wind. The upper and lower parts of the silk are exposed to the 
flow fields, which exert in the other directions; (C) The ballooning structure exposed in a shear flow is stretched 
horizontally. If the drag of a body increases, the structure is stretched more horizontally. (𝑉 : Wind speed profile 
relative to ground, 𝑉 : Drift speed of a ballooning structure, 𝑉 : Wind speed profile relative to a ballooning 
structure, 𝐷 : Horizontal component of drag on the spider’s body, 𝑊 : Weight of the spider’s body, ℎ : Vertical 
coordinate). 
 

The observed fact that spiders outstretch all their  legs during their flight  is puzzling because of the 
small drag ratio of spiders’ legs compared to the drag of their ballooning silks. Suter (1992) concluded 
that when a spider uses a relatively short length of silk, the influence of posture on its terminal speed 
is greater than when the silk is very long. However, our observations reveal that spiders spin abundant 
ballooning  fibres.  From  Suter’s  empirical  formula,  the  drags  per  unit  velocity  of  a  spider’s  body 
weighing 10 to 25 mg, which are 10.4–14.5 μN m s, make up only 0.4–0.56% of the whole drag 
(silks  +  body)  per  unit  velocity,  2576.5–2580.5  μN m  s .  Even  if  a  spider  stretches  its  legs 
outward,  the percentage of body drag  is still 2.0–2.8%  (a  five‐fold change  is applied as per Suter’s 
research; Suter 1991, 1992). Despite such a small drag effect of spiders’ posture, spiders still stretch 
their  legs outward during flight (see Figure 4.10C, D). The following question therefore arises: what 
role do these outstretched legs play in ballooning flight? This phenomenon should be studied in future 
work. 

 

 

 

 

 

 

 

 

   



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Observational Study  70   
 

 

   



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Dynamics in Spiders’ Ballooning  71   
 

5. Dynamics in Spiders’ Ballooning 

According to  the data acquired  in Chapter 4, the spider silks are  locally exposed to a  low Reynolds 
number  flow.  However,  the  silks  as  a  whole  are  passively  governed  by  the  chaotic motions  of 
turbulence (Suter 1999, Reynolds et al. 2006), as their length on average is 3.22 m, which represents a 
much larger scale than the Kolmogorov scale of the air flow. Additionally, most of the weight of the 
airborne object is concentrated at one end of the silk. This asymmetric (eccentric) feature may in fact 
be the point of interest when investigating its behaviour in turbulent conditions. This idea will now be 
investigated  with  the  help  of  numerical  computation.  For  the  concentration  on  the  asymmetric 
distribution of the mass on a fibre, several things are assumed: (i) a single silk ballooner; (ii) ignorance 
of the effect of the body size (the diameter of a spider body equals to the thickness of a silk); (iii) no 
consideration of the inertia of the spider body.  

5.1. Modelling 

The realistic numerical simulation of ballooning flight is somewhat difficult because of the extremely 
high aspect ratio of ballooning lines (length to thickness ratio). Based on the data presented in Chapter 
4, the aspect ratio of a ballooning fibre is 1.61 10  (length: 3.22 m, thickness: 200 nm). Due to the 
extreme thinness and long length of each fibre, high computational performance and extensive time 
are required  to solve  the dynamics of  this  flexible  thin  filament. Therefore, we employ a relatively 
simple method, the bead‐spring model, to describe a flexible filament and simulate the motion of a 
ballooning  structure  in  various non‐uniform  fluid‐flows. Owing  to  its  fast  calculation  capacity,  this 
model  offers  a  significant  advantage  for  the  investigation  of  wide  ranges  of  various  simulation 
parameters.  

5.1.1. Bead‐Spring Model 

When a spider floats  in the air, the whole structure can be described as a very  light and thin single 
filament (relatively heavy spiders spin multiple silks) with the weight of a body at the end. We refer to 
this as the ‘ballooning structure’. Spider silk is highly flexible and experiences low Reynolds number 
flow, which can be regarded as a Stokes flow, because the upper limit of the Reynolds number is about 
0.04 (𝑅𝑒 𝜌𝑉𝑑/𝜇; air density: 1.225 kg m‐3; maximum possible velocity: 3 m s‐1; thickness of spider 
silk:  211  nm;  dynamic  viscosity  of  air:  1.837  x  10‐5  kg m‐1  s‐1).  To model  a  ballooning  silk  that  is 
suspended in the air flow, we introduce the bead‐spring model (Zimm model), which is frequently used 
to approach the polymer physics and dynamics of a micro‐swimmer (Doi and Edwards 1986, Yamamoto 
and Matsuoka 1993, Gauger and Stark 2006, Lindström and Uesaka 2007). Each bead is connected to 
the other with a tensile and a bending spring. By adjusting each stiffness value, we can simulate various 
extensibility  and  flexibility  values  of  a  filament. Moreover,  each  bead  experiences  hydrodynamic 
viscous drag in a low Reynolds number flow, which is governed by Stokes’ law (see Eqn. (5.1); Happel 
and  Brenner  1986).  The  Zimm model  considers  hydrodynamic  interactions  between  beads.  This 
consideration can describe  the anisotropic drag of a  thin  filament  in a  low Reynolds number  flow, 
which  show  the  drag  different  between  a  transverse  drag  and  a  longitudinal  drag  (Purcell  1977, 
Childress 1981, Happel and Brenner 1986, Gauger and Stark 2006).  
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𝐹 6𝜋𝜂𝑎𝑈  (5.1) 

 

 
Figure 5.1 Bead‐spring model for a ballooning spider. 

 

In a low Reynolds number flow, the influence of inertia is almost negligible. This means that at every 
moment, the net force on the structure is zero (see Eqn. (5.2); Doyle and Underhill 2005). The net force 
𝑭  on each bead includes a fluid‐dynamic force 𝑭 , a gravity force 𝑭 , a stretching force 𝑭  and a 
bending force 𝑭 : 

𝑭 𝑭 𝑭 𝑭 𝑭 0  (5.2) 

 

The fluid‐dynamic force is proportional to the fluid velocity. Therefore, resistances are defined as an 
inverse tensor of a bead mobility tensor 𝝁 : 

𝑭 𝝁 𝟏 𝒖 𝒓
𝑑𝒓
𝑑𝑡

  (5.3) 

 

The bead mobility  is derived  through  the consideration of  the hydrodynamic  interactions between 
beads. Here, we introduce the Rotne‐Prager approximation, which can be applied to different sizes of 
beads (see Eqn. (5.6); Jeffrey and Onishi 1984, Gauger and Stark 2006): 

𝑑𝒓
𝑑𝑡

𝒖 𝒓 𝝁 𝑭 𝑭 𝑭   (5.4) 

𝝁 𝜇 𝟏  with  𝜇  
(5.5) 
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𝝁
1

6𝜋𝜂𝒓
3
4
𝟏 𝒓 ⊗ 𝒓

1
4

𝑎 𝑎

𝒓
𝟏 3𝒓 ⊗ 𝒓  

(5.6) 

The gravity forces can be defined as follows: 

𝑭 0 0 𝑣 𝜌 𝜌 𝑔   (5.7) 

Here, we consider a linearly varying spring. Therefore, the total stretching energy can be described as 
in Eqn. (5.8), while the stretching force on a bead can be obtained by differentiating Eqn. (5.8): 

𝐸
1
2
𝑘 𝑙 𝑙   (5.8) 

𝑭 𝛁𝒓 𝐸 𝑘 𝑙 𝑙 𝒕 𝑘 𝑙 𝑙 𝒕   (5.9) 

The bending  force can also be obtained by differentiating  the bending energy on a bead  (see Eqn. 
(5.11)): 

𝐸 ∑ 𝑓 1 𝒕 ∙ 𝒕  where 𝑓
 1  𝑓𝑜𝑟 2 𝑖 𝑁 1

 0  𝑓𝑜𝑟 𝑖 1,𝑁        (5.10) 

𝑭 𝛁𝒓 𝐸
𝐴
𝑙

𝑓
𝑙

𝒕
𝑓
𝑙

𝒕 ∙ 𝒕
𝑓
𝑙

𝑓
𝑙
𝒕 ∙ 𝒕 𝒕

𝑓
𝑙

𝒕 ∙ 𝒕
𝑓
𝑙

𝑓
𝑙

𝒕 ∙ 𝒕 𝒕
𝑓
𝑙

𝒕  
(5.11) 

For details, please refer to Gauger and Stark 2006. 

 

5.1.2. Shear Flow Model 

The  simplest non‐uniform  flow  is  a  shear  flow. Only horizontal  components  exist  in  a  shear  flow. 
Therefore,  it  is a very good model  to  investigate  the sediment characteristic  (vertical motion) of a 
ballooning structure in a non‐uniform flow. Shear flow can be described as in Eqn. (5.12) (𝛾 refers to 
shear rate, which has units of 𝑠 , while z is the vertical coordinate; see Figure 5.2): 

𝑼 𝑧 𝛾𝑧 0 0   (5.12) 
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Figure 5.2 Schematic of the simulation in a shear flow. 

5.1.2.1. Decomposition of Velocity Fields 

To figure out the physical cause of settling speed reduction of a ballooning structure in a shear flow, 
we decompose the relative flow velocities 𝑼  on beads into the vertical and horizontal components 
of  the  relative  flow velocities  (see Eqns.  (5.14),  (5.15) and Figure 5.3). This decomposition  is valid 
because bead spring models are governed by  linear relations. From the vertical components of the 
relative  velocities  on  beads 𝑼 , we  can  calculate  the  vertical  resistance  force  due  to  the  pure 
geometric  shape  of  a  filament  by multiplying    a  resistance  tensor 𝜻 𝝁 𝟏  with  the  vertical 
components of the relative flow velocities 𝑼  (see Eqn. (5.16)). From the horizontal components of 

the relative flow velocities 𝑼 , moreover, we can calculate the vertical resistance force that is caused 
by the pure horizontal shear flow multiplying a resistance tensor 𝜻  with the horizontal components 
of the relative flow velocities 𝑼  (see Eqn. (5.17)). The horizontal flows on a thin filament can induce 
a  vertical  force because of  the  anisotropic  character of  the  filament drag  and  the  asymmetrically 
curved shape of the filament (see Figure 5.4BC). In the low Reynolds number flow, the drag (resistance) 
force of a thin  filament depends on the angle of  inflow.  If the shape of the  filament  is asymmetric 
between the upper and lower halves of a filament, the total integrated fluid dynamics forces along the 
filament are not zero, but should produce a force in either the upward or downward direction. This is 
analogous with the swimming mechanism of a sperm. A sperm uses the drag anisotropy of a flagellum, 
when  it moves forward. The drag anisotropy provides a force perpendicular to the direction of the 
local undulatory motion (Lowe 2003, Lauga and Powers 2009). The direction of the force depends on 
the direction of wave propagation of the undulatory motion (Fung 1990, Dreyfus et al. 2005). In this 
way, a sperm can move forward. The same mechanism may occur passively in a ballooning structure 
by the asymmetric constraint. 

𝑭 𝜻 𝑼  with 𝑼 𝑼 𝑽   (5.13) 
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𝑼 𝑼 𝑼   (5.14) 

𝑭 𝜻 𝑼 𝑼 𝑭 𝑭   (5.15) 

𝑭 𝜻 𝑼   (5.16) 

𝑭 𝜻 𝑼   (5.17) 

Once  the  forces  have  been  calculated,  the  non‐dimensional  vertical  resistance  coefficient  of  a 
ballooning structure can then be calculated by dividing the vertical components of forces (see Eqns. 
(5.18) and (5.19)) by the viscosity, settling speed and silk  length (see Eqns. (5.20), (5.21) and Figure 
5.3): 

 

Figure 5.3 Schematic diagrams showing the decomposition process of the fluid‐dynamic forces on the ballooning 
structure in a shear flow. (While the structure is positioned in a shear flow to build an equilibrium state in the x‐
direction,  the point, where  its  relative  flow  velocity  (in  the  x‐direction)  is  zero,  is  always positioned on  the 
filament structure.) 

𝐹 𝐹 ,   (5.18) 

𝐹 𝐹 ,   (5.19) 

𝑅
𝐹

𝜂𝑉 𝐿
  (5.20) 
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𝑅
𝐹

𝜂𝑉 𝐿
  (5.21) 

 

 

Figure 5.4 Schematic diagrams of the ballooning structure  in a shear flow. (A) Ballooning structure  in a shear 
flow; (B) In the case of an asymmetrically curved filament in a shear flow, the integrated net fluid‐dynamic force 
along the filament is not zero; (C) In the case of a symmetrically curved or symmetric filament in a shear flow, 
the integrated net fluid‐dynamic force along the filament is zero. 
 

5.1.3. Periodic Cellular Flow Model 

The periodic cellular flow model is used to study the settling behaviour of a particle (Maxey and Corrsin 
1986, Maxey 1987a, Fung 1997, Bergougnoux et al. 2014). The cellular  flow  field was  first used by 
Stommel to  investigate plankton suspension  in Langmuir circulation, and has since been frequently 
used for the study of particle sediment  in turbulent  flow  (Stommel 1949, Maxey and Corrsin 1986, 
Maxey 1987a, Fung 1997, Bergougnoux et al. 2014). The flow field can be described by means of two‐
dimensional convection cells (see Figure 5.5). This flow field is similar with Taylor‐Green vortices, but 
does not decay with time (Taylor and Green 1937). The flow is two dimensional, incompressible and 
steady and specified by a streamfunction 𝜓 (see Eqn. (5.22)). 𝑈  and 𝐿  are maximum velocity in the 
flow  field and  size of a  convection  cell,  respectively. The  velocity  field of  the  cellular  flow  can be 
expressed by spatially differentiating the given streamfunction 𝜓 (see Eqns. (5.23) and (5.24)). 

 

𝜓 𝑥, 𝑧
𝑈 𝐿
𝜋

𝑠𝑖𝑛
𝜋𝑥
𝐿

𝑠𝑖𝑛
𝜋𝑧
𝐿

  (5.22) 

𝑢
𝜕𝜓
𝜕𝑧

𝑈 𝑠𝑖𝑛
𝜋𝑥
𝐿

𝑐𝑜𝑠
𝜋𝑧
𝐿

  (5.23) 

𝑤
𝜕𝜓
𝜕𝑥

𝑈 𝑐𝑜𝑠
𝜋𝑥
𝐿

𝑠𝑖𝑛
𝜋𝑧
𝐿

  (5.24) 
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Figure 5.5 Velocity field of a periodic cellular flow model at 𝑼𝟎 𝟏 and 𝑳𝒄 𝟏 

 

5.1.4. Turbulent Model 

The chaotic motion of flows is modelled by Fung’s kinematic simulation, which describes the turbulent 
flow  with  multiple  Gaussian  random  velocity  fields  (see  Figure  5.6).  This  model  was  originally 
developed by Kraichnan (1970), modified by Drummond et al. (1984), Turfus (1985) and Fung et al. 
(1992),  and  later  used  to model  turbulent  flows  for  various  purposes:  for  example,  the  study  of 
turbulent structures (Fung 1996, Vassilicos and Fung 1995, Fung and Perkins 2008, Suzuki and Sakai 
2012, Lafitte et al. 2014), investigation of particle dynamics (Fung 1993, Sakai et al. 1993, Fung 1998, 
Fung and Vassilicos 1998, Fung 2003, Gustavsson et al. 2012), etc. The turbulence model is intended 
to be homogeneous and to show von Karman energy spectrum, which can describe grid‐generated 
turbulence and the spectrum in natural wind (Harris 1971, Bearman 1972, Hunt 1973).  

𝒖 𝒓, 𝑡
𝒂 𝒌

|𝒌 |
𝑐𝑜𝑠 𝒌 ⋅ 𝒓 𝜔 𝑡

𝒃 𝒌
|𝒌 |

𝑠𝑖𝑛 𝒌 ⋅ 𝒓 𝜔 𝑡   (5.25) 

The  subscript 𝑛  refers  to  the quantity of  the n‐th  Fourier mode.  The wavenumber  vectors 𝒌  are 
randomly chosen on each spherical shell of radius 𝑘 . The coefficients 𝒂  and 𝒃  are determined by 
picking independently random vectors from a three‐dimensional isotropic Gaussian distribution, with 

zero mean vector and variance 3 𝛾 𝐸 𝑘 𝑑𝑘
⁄
⁄ , where γ 𝐸 𝑘 𝑑𝑘 𝐸 𝑘 𝑑𝑘 and 𝛿𝑘

𝑘 𝑘 𝑁 1⁄  (Fung et al. 1992). Wavenumbers range from 𝑘 1 to 𝑘 10. For 10 Fourier 
modes, 𝑘 𝑘 𝑘 𝑘 𝑛 1 𝑁 1⁄ , where 𝑁 10  (Fung  et  al.  1992).  Therefore,  the 
sizes of eddies range from 0.628 to 6.28. 
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The ‘von Karman’ energy spectrum is expressed as follows (Hinze 1975, Fung et al. 1992): 

𝐸 𝑘
𝑔 𝑘

𝑔 𝑘 ⁄   (5.26) 

 

𝐸 𝑘  is normalised to give 〈𝑢 〉 〈𝑢 〉 〈𝑢 〉 1, meaning that the turbulent kinetic energy is 3 2⁄  
(Fung 1990, Fung et al. 1992): 

1
2
〈𝒖 〉 𝐸 𝑘 𝑑𝑘

3
2
  (5.27) 

 

The integral length scale is also normalised as Eqn. (5.27) (Monin and Yaglom 1977): 

𝐿
3𝜋
4

𝑘 𝐸 𝑘 𝑑𝑘 𝐸 𝑘 𝑑𝑘 1  (5.28) 

 

We thus obtain the numerical constants 𝑔 0.558 and 𝑔 1.196 (Hunt 1973).  

 

Figure 5.6 Cross‐sectional velocity fields of the 3‐dimensional homogeneous turbulence. 
 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Dynamics in Spiders’ Ballooning  79   
 

5.2. Validation 

To validate the anisotropic character of the bead model, we compared the results of hydrodynamic 
simulation with  the  results  of  the  approximate method  proposed  by  Burgers  (1938,  Happel  and 
Brenner 1991) and experimental data. The experiment is implemented using straight and cylindrical 
steel wires  with  thicknesses  ranging  from  0.3‐0.8 mm.  The  drag  forces  of  these  steel wires  are 
measured in both directions (transverse, in the direction perpendicular to the axis, and longitudinally, 
in the direction of the axis) by dropping the wires  into corn syrup with viscosities ranging from 2‐3 
kg/ms. The simulation values coincide very well with  those of  the experiments and  the  theoretical 
values.  The  experiment  shows  the  1.3‐2.2  factors  of  the  ratio  between  a  transverse  drag  and  a 
longitudinal  drag.  The  values  from  the  approximated method  indicate  the  factors  of  1.5‐1.6.  The 
simulation shows the factors of 1.3‐1.5. This ratio of the drag on a wire moving perpendicular to the 
axis to the drag on a wire moving parallel to its length is supposed to be a factor of 2, however Purcell 
proposed  that  it may be around 1.5  from his experiment  (Purcell 1977). Although  there are  large 
differences  in  the  slenderness of  filaments between  real ballooning phenomena and our model, a 
simulation with slenderness of 45 to 120 can describe the anisotropic character of a filament in a low 
Reynolds  flow and can also be used  for the study of  fibre motion  in various  fluid  flows  (Lauga and 
Powers 2009).  

The  non‐dimensional  resistance  coefficients, which  are  based  on  Burgers’  approximated methods 
(Eqns.  (2.2)  and  (2.3)),  are  calculated  by means  of  Eqns.  (5.29)  and  (5.30).  The  non‐dimensional 
resistance coefficients differ from the translation tensor, which has length scale (Happel and Brenner 
1991). 

 

Figure 5.7 Ratio of the transverse drag force to the longitudinal drag force of a thin cylindrical rod. 
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Figure  5.8 Dimensionless  transverse  (normal)  resistance  coefficients  of  a  thin  cylinder  as  a  function  of  the 
slenderness of the cylinder. 

 

Figure 5.9 Dimensionless longitudinal (tangential) resistance coefficients of a thin cylinder as a function of the 
slenderness of the cylinder. 

𝑅
𝐾
𝐿

𝐹
𝜂𝑈𝐿

  (5.29) 

𝑅
𝐾
𝐿

𝐹
𝜂𝑈𝐿

  (5.30) 
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5.3. Non‐dimensional Parameter 

In order to consider a wide range of physical scales, we define a non‐dimensional parameter, referred 
to as the ‘ballooning number’, by comparing the Stokes force on a filament to a gravity force on the 
weight, i.e. a spider’s body at the end of a slender and flexible filament (see Eqn. (5.32)). The Stokes 
force on a  filament  is described by multiplying  the viscosity, characteristic velocity and  length of a 
filament. In the formula, we do not consider the thickness of the filament, as the influence of filament 
thickness on the fluid‐ dynamic force in a low Reynolds number flow is relatively smaller than that of 
filament  length. The gravity force on a weight  is defined as the mass of the weight multiplied by a 
gravity acceleration, 9.8 𝑚 𝑠⁄ . The characteristic velocity can be defined in various ways according to 
the flow conditions. For a shear flow, it is defined as the value of the shear rate multiplied by the length 
of the filament, 𝑈 𝛾𝐿 (see Eqn. (5.33)). In the case of a cellular flow, moreover, the characteristic 
velocity is the maximum velocity in the flow, 𝑈  (see Eqn. (5.34)). For a homogeneous turbulence, the 
characteristic velocity is the root‐mean‐square fluctuation velocity, 𝜎 (see Eqn. (5.35)): 

𝐵𝑎𝑙𝑙𝑜𝑜𝑛𝑖𝑛𝑔 𝑁𝑢𝑚𝑏𝑒𝑟
𝑆𝑡𝑜𝑘𝑒𝑠 𝑓𝑜𝑟𝑐𝑒 𝑜𝑛 𝑎 𝑓𝑖𝑙𝑎𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑏𝑦 𝑛𝑜𝑛𝑢𝑛𝑖𝑓𝑜𝑟𝑚 𝑓𝑙𝑜𝑤

𝐺𝑟𝑎𝑣𝑖𝑡𝑦 𝑓𝑜𝑟𝑐𝑒 𝑜𝑛 𝑎 𝑏𝑜𝑑𝑦
  (5.31) 

𝐵𝑛
𝜂𝑈𝐿

𝜌 𝜌 𝑣 𝑔
  (5.32) 

𝐵𝑛
𝜂𝛾𝐿

𝜌 𝜌 𝑣 𝑔
  (5.33) 

𝐵𝑛
𝜂𝑈 𝐿

𝜌 𝜌 𝑣 𝑔
  (5.34) 

𝐵𝑛
𝜂𝜎𝐿

𝜌 𝜌 𝑣 𝑔
  (5.35) 

5.4. Input Parameters 

As mentioned in 5.1, a ballooning fibre has an extreme high aspect ratio of 1.61 10 . This unique 
characteristic enables to include two different flow regimes, low Reynolds number flow and turbulent 
flow (a representative flow phenomenon  in high Reynolds number flow),  in  its dynamics. However, 
modelling  such  a  high  aspect  ratio  structure  requires  extreme  high  computational  costs.  In  this 
simulation,  the difficulty  is overcome by defining  the nondimensional parameter of  the ballooning 
number  and  introducing  an  artificial  fluid,  the  motion  which  resembles  that  of  homogeneous 
turbulence of the air, but that has high viscosity. These treatments enable the incorporation of the two 
different  flow regimes  in a single model, which has relatively small slenderness of 45‐120, and  the 
universal analysis under the condition of different scales of the structure and various properties of 
fluids is possible.   
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5.4.1. Shear Flow 

Table  5.1  shows  input  parameter  sets  for  a  shear  flow. Different  sets  and  combinations  of  input 
parameters are used,  in order to cover the wide range of the ballooning number. The sets of 1‐3  in 
Table 5.1 are used for the model with the hydrodynamic interaction between beads. The set 4 is used 
for the model without with the hydrodynamic interaction between beads. The variation of the spring 
constants is applied in order not to exceed elongation of 1.2 of the chain, because the drag anisotropy 
diminishes as the distance between beads increases.  

 

Table 5.1 Input parameters for a shear flow.   
  Set 1  Set 2  Set 3  Set 4 (No Hydro.) 

𝐵𝑛   0.011 ‐ 57  0.042 ‐ 1133  1.9 ‐ 4539  0.047 ‐ 155 

𝑛  20, 30, 40  40, 60  40, 80  30, 40, 50 

𝛾 [/s]  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5  1, 2, 5, 10  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5 

𝜂 

[𝑘𝑔/ 𝑚 ∙ 𝑠 ] 
0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5  0.5,  1,  2,  5,  10  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5 

𝑎 [𝑚]  0.1  0.1  0.1  0.1 

𝑎   𝑎  𝑎  𝑎  𝑎 

𝑎 ,⋯ ,𝑎   𝑎  𝑎  𝑎  𝑎 

𝑔   𝑎  𝑎  𝑎  𝑎 

𝑙   3𝑎  3𝑎  3𝑎  3𝑎 

𝑤  [𝑘𝑔]  0.1, 0.2, 0.5, 1  0.1, 0.2, 0.5, 1  0.1, 0.2, 0.5, 1  0.1, 0.2, 0.5, 1 

𝜌 ,⋯ ,𝜌  

[𝑘𝑔/𝑚 ] 
1.225  1.225  1.225  1.225 

𝜌  

[𝑘𝑔/𝑚 ] 
1.225  1.225  1.225  1.225 

𝑘 [𝑁 𝑚⁄ ]  200  300  1000  200 

A [𝑁𝑚]  1.0 10   1.0 10   1.0 10   1.0 10  

∆𝑡 [𝑠𝑒𝑐]  0.001  0.001  0.0005  0.001 
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5.4.2. Periodic Cellular Flow 

The wide  range of  the ballooning number  is achieved by varying  the  characteristic velocity of  the 
periodic cellular flow and the weight of the ballooning structure. The input parameters are summarised 
in Table 5.2. The ratio of the filament length to the diameter of a vortex cell is additionally considered 
by simulating in various sizes of cellular vortex fields. The three different x‐axis positions are employed 
to observe the dependency of the initial condition at the release. 

 

  Table 5.2 Input parameters for a periodic cellular flow. 

  Values 

𝐵𝑛   0.064 ‐ 3.42 

𝑛  30 

𝑈  [m/s]  0.25, 0.5, 1, 1.5 

𝐿   0.25, 0.5, 0.75, 1, 1.25, 1.5, 2  𝐿 

𝑥   0.25, 0.5, 0.75  𝐿 

𝜂 [𝑘𝑔/ 𝑚 ∙ 𝑠 ]  0.5 

𝑎 [𝑚]  0.1 

𝑎   𝑎 

𝑎 ,⋯ ,𝑎   𝑎 

𝑔   𝑎 

𝑙   3𝑎 

𝑤  [𝑘𝑔]  0.1, 0.2, 0.5, 1 

𝜌 ,⋯ ,𝜌  

[𝑘𝑔/𝑚 ] 
1.225 

𝜌  [𝑘𝑔/𝑚 ]  1.225 

𝑘 [𝑁 𝑚⁄ ]  200 

A [𝑁𝑚]  1.0 10  

∆𝑡 [𝑠𝑒𝑐]  0.002 
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5.4.3. Homogeneous Turbulence 

The ballooning number is varied by composing different parameters, e.g. the length of the structure, 
the viscosity of the medium, the turbulent kinetic energy and  its weight. Table 5.3 shows the  input 
parameters which are used in the simulation.  The elastic constant of the tensile spring is increased, 
because the elongation of a spider silk is limited to the 30% of the initial length (Ko et al. 2001, Bonino 
2003). The divergence problem of the bead‐spring model  in the turbulent flow field  is corrected by 
adjusting the bending stiffness of the bending spring to 0.1 Nm.  

 

Table 5.3 Input parameters for a homogeneous turbulence. 

  Values 

𝐵𝑛   0.022 ‐ 445 

𝑛  20, 30, 40 

𝑇𝐾𝐸 [𝑚 𝑠⁄ ]  0.23 ‐ 2.45 

𝜎  0.68 ‐ 2.22 

𝜂 [𝑘𝑔/ 𝑚 ∙ 𝑠 ]  0.1, 0.2, 0.5, 1, 2, 5 

𝑎 [𝑚]  0.1 

𝑎   𝑎 

𝑎 ,⋯ ,𝑎   𝑎 

𝑔   𝑎 

𝑙   3𝑎 

𝑤  [𝑘𝑔]  0.01, 0.02, 0.05, 0.1, 0.2 0. 5, 1 

𝜌 ,⋯ ,𝜌  

[𝑘𝑔/𝑚 ] 
1.225 

𝜌  [𝑘𝑔/𝑚 ]  1.225 

𝑘 [𝑁 𝑚⁄ ]  300 

A [𝑁𝑚]  0.1 

∆𝑡 [𝑠𝑒𝑐]  0.001 
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5.5. Execution 

The motion of the bead-spring model is numerically integrated by using the Euler method (see Figure 
5.10). The external flow field influences the motion of the bead-spring model. However, the structure 
does not affect the flow field. The integration of the simulation in a shear flow is performed until the 
simulation reaches to the steady state. The execution time for the simulation in a periodic cellular flow 
and in homogeneous turbulence are defined by comparing the settling speed of the model in the still 
fluid-medium and the strength of a cellular flow 𝑈𝑈0 / the root-mean-square fluctuation velocity of the 
homogeneous turbulence 𝜎𝜎, respectively. The total number of integration time-steps are calculated 
by equations (5.36), (5.37), (5.38), and (5.39). If the sedimentation is more dominant than the 
background velocity fields, the length of a fiber 𝐿𝐿 is divided by the possible smallest sediment velocities 
of �𝑉𝑉𝑧𝑧,𝑠𝑠𝑡𝑡𝑖𝑖𝑡𝑡𝑡𝑡 + 𝑈𝑈0�  and �𝑉𝑉𝑧𝑧,𝑠𝑠𝑡𝑡𝑖𝑖𝑡𝑡𝑡𝑡 + 𝜎𝜎� . This time is defined as one time-revolution. In order to collect 
enough data for the average, 20 times longer period of this one time-revolution is used for the total 
simulation time (𝑓𝑓𝑣𝑣𝑐𝑐𝑓𝑓 = 20, 𝑓𝑓𝑡𝑡𝑡𝑡𝑓𝑓 = 20). The total number of integration time-steps are acquired by 
dividing it by the time-step Δ𝑡𝑡. (see Eqns. (5.36) and (5.38)) If the strength of the background velocity 
field is more dominant than the sedimentation, the perimeters of a vortex in a periodic cellular flow 
and the largest eddy in the turbulence, 𝜋𝜋𝐿𝐿𝑐𝑐  and 𝜋𝜋𝑙𝑙𝑡𝑡𝑡𝑡𝑓𝑓𝑙𝑙𝑓𝑓 𝑓𝑓𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒, are divided by the possible smallest drift 
velocities of �𝑉𝑉𝑧𝑧,𝑠𝑠𝑡𝑡𝑖𝑖𝑡𝑡𝑡𝑡 + 𝑈𝑈0� and �𝑉𝑉𝑧𝑧,𝑠𝑠𝑡𝑡𝑖𝑖𝑡𝑡𝑡𝑡 + 𝜎𝜎�, respectively. As the same with above, this time is defined 
as one time-revolution. For the collection of enough data, 20 times longer period of this one time-
revolution is used for the total simulation time (𝑓𝑓𝑣𝑣𝑐𝑐𝑓𝑓 = 20, 𝑓𝑓𝑡𝑡𝑡𝑡𝑓𝑓 = 20). The total number of integration 
time-steps are acquired by dividing it by the time-step Δ𝑡𝑡. (see Eqns. (5.37) and (5.39)) 

 
Figure 5.10 Simulation of the filament-like structure in the homogeneous turbulence. The bold points 
describe the bead-spring model. The blue point is the bead on which the point mass is applied. The 
blue solid line is the trajectory of the point mass. The colour bar represents absolute velocities of the 
flow. [Scan the right above QR code or click the text to connect to the video]  

http://dx.doi.org/10.14279/depositonce-9528
http://dx.doi.org/10.14279/depositonce-9528
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𝑁 𝑓
𝐿

𝑉 , 𝑈 Δ𝑡
  if  𝑉 , 𝑈  

 
(5.36) 

𝑁 𝑓
𝜋𝐿

𝑉 , 𝑈 Δ𝑡
  if  𝑉 , 𝑈   (5.37) 

𝑁 𝑓
𝐿

𝑉 , 𝜎 Δ𝑡
  if  𝑉 , 𝜎 

(5.38) 

𝑁 𝑓
𝜋𝑙  

𝑉 , 𝜎 Δ𝑡
  if  𝑉 , 𝜎  (5.39) 

5.6. Results 

Spiders fly passively in chaotic air currents. Accordingly, the influence of various non‐uniform flows on 
the spider fibre is explored using the bead‐spring model.  

5.6.1. Shear Flow 

5.6.1.1. Sediment Event in a Shear Flow 

The  shear  flow has a constant horizontal velocity gradient, which  is  referred as Couette  flow. The 
velocity on the ground surface is zero. As the ballooning structure sediments in the flow, the entire 
structure drifts with the flow. The upper and lower parts of the filament are exposed to different flow 
velocity fields because of the velocity gradient (see Figure 5.2). The different velocity fields deform the 
filament structure. As the shear rate  increases, the deformation becomes  larger and the deformed 
geometry  in the shear flow effects on the sediment velocity of the structure  (see Figure 5.11). The 
influence of strength of the shear flow on the sedimentation is universally investigated by introducing 
the non‐dimensional parameter of  the “ballooning number”  (see Eqn.  (5.33)) and applying various 
compositions of  the parameters e.g. viscosity of  the medium, shear rate of  the  flow,  length of  the 
filament and weight of the point mass. 

5.6.1.2. Influence of Anisotropic Drag 

The  influence of  the anisotropic drag  is studied by comparing  two  results: namely,  those with and 
without hydrodynamic interaction. The settling speed of a ballooning structure is non‐dimensionalised 
by  the  settling  speed of  the  same  structure  in  still conditions  (i.e.  zero  shear  rate). Therefore,  the 
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dimensionless settling speeds (which are above 1) indicate fast falling (faster than the settling speed 
in still medium), while the dimensionless settling speeds  (which are below 1)  indicate slow settling 
events  caused by  shear  flow. As  the dimensionless  shear  rate  (ballooning number  for  shear  flow, 
𝐵𝑛 ) increases, the ballooning structure stretches horizontally (see Figure 5.11) and the settling 
speed is reduced. These results are not seen in cases in which the hydrodynamic interaction is ignored 
(considering the isotropic drag of a fibre) (see Figure 5.12). The settling speed is reduced by 40% at the 
high ballooning number (𝐵𝑛 =1000).  

 
Figure 5.11 Shapes of a filament in various strengths of a shear flow (various ballooning numbers). 

 

 
Figure 5.12 Variation of dimensionless settling velocity of the ballooning structure in a shear flow with variation 
of  the  ballooning  number.  Black marks  indicate  the  cases with  hydrodynamic  interaction  (considering  the 
anisotropic drag of the filament), while blue marks are the cases without hydrodynamic interaction (considering 
the isotropic drag of the filament). CK refers to the spring constants between beads.  
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5.6.1.3. Cause of Reduction of the Settling Speed  

The parameter most associated with settling speed  is the translational resistance coefficient of the 
object. The translational resistance coefficient of a filament‐like object is expressed by a vertical drag 
force divided by the dynamic viscosity and the settling speed. For general analysis, the translational 
resistance coefficient in vertical direction is nondimensionalized. 

𝑅
𝐾
𝐿

𝐹
𝜂𝑉 𝐿

  (5.40) 

 

To  elucidate  the  causes  of  the  reduction  of  the  settling  speed,  the  nondimensional  resistance 
coefficient  is  decomposed  into  geometric  (see  Eqn.  (5.20))  and  shear‐induced  (see  Eqn.  (5.21)) 
nondimensional resistance coefficients (see Figure 5.3).  

The variation of the dimensionless resistance coefficient is presented in Figure 5.13. As the ballooning 
number increases, so too does the total nondimensional resistance coefficient. This coincides with the 
fact that the nondimensional settling speed decreases as the ballooning number increases (see Figure 
5.12). The increase of the nondimensional resistance coefficient at the beginning, 0.1 𝐵𝑛 3, 
is mostly caused by the geomeric shape of a filament, which  is stretched horizontally and  falls  in a 
transverse  attitude  (see  red  triangular marks  in  Figure  5.13).  At  ballooning  numbers  over  3,  the 
increase of the nondimensional resistance coefficient is caused by a shear flow (see blue circular marks 
in Figure 5.13). 

 
Figure 5.13 Variation of dimensionless resistance coefficients with the ballooning number for a shear flow. The 
dimensionless resistance coefficient is decomposed into geometric coefficient and shear‐induced coefficient. 
 

The vertical component of the total drag of the object is always equal to its weight in the case of a free‐
falling object  in a  fluid medium. Therefore,  the nondimensionalised  vertical drag  force  is 1 and  is 
independent of the ballooning number (see black square marks in Figure 5.14). However, the causes 
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of the drag force vary as the ballooning number varies. First, when the shear flow is very small, the 
vertical drag force mostly depends on the geometry (attitude) of a filament (see red triangular marks 
in Figure 5.14). After the ballooning number of 0.15, a shear‐induced drag force contributes to the 
ballooning structure falling faster; however, this is compensated by its geometrical drag force. Above 
the ballooning number of 3,  the  shear‐induced drag  force  contributes  to  the ballooning  structure 
falling slower than would be the case in a still medium (see blue circular marks in Figure 5.14). 

 
Figure 5.14 Variation of decomposed resistance forces over the ballooning number for a shear flow. The forces 
are nondimensionalised by the net force of gravity and buoyancy. 
 

5.6.1.4. Sectional Feature of the Spider Silk 

The distributions of relative velocities of the fluid flow and fluid dynamic forces are expressed on the 
ballooning structure (see Figure 5.15). In the case of the small ballooning number 𝐵𝑛 =0.104, the 
ballooning spider falls vertically and the flow velocity vectors direct upward (see Figure 5.15AB). In the 
case of the ballooning number 𝐵𝑛 =1.4, however, the  lower and upper sections of a spider silk 
have opposite (left/right) velocity vector components; because of these opposite‐velocity components, 
the silk is stretched horizontally while it settles (see Figure 5.15CD). In the case of the high ballooning 
number 𝐵𝑛 =20.7, the silk is stretched almost horizontally, and the flow velocity vectors also show 
almost horizontal (left/right) components (see Figure 5.15EF). 
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Figure 5.15 Relative flow velocity and resistance force vector distributions on the ballooning structure in a shear 
flow. (A) Velocity vector distribution when 𝐵𝑛 = 0.104; (B) Force vector distribution when 𝐵𝑛 = 0.104; 
(C) Velocity vector distribution when 𝐵𝑛 = 1.4; (D) Force vector distribution when 𝐵𝑛 = 1.4. (E) Velocity 
vector distribution when 𝐵𝑛 = 20.7;  (F) Force vector distribution when 𝐵𝑛  =20.7.  (Red dots  indicate 
weight, while black dots describe a flexible filament structure.)  
 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Dynamics in Spiders’ Ballooning  91   
 

From  the  decomposed  velocity  vectors, we  can understand  the  role of  shear  flow  in  the  spider’s 
ballooning.  If  the  ballooning  numbers  are  relatively  small,  the  shear‐induced  fluid  dynamic  force 
vectors are downward, while the geometric fluid dynamic force vectors are upward (see Figure 5.16BD, 
Figure 5.17BD). However, if the ballooning number is high, shear‐induced fluid dynamic forces become 
positive. Moreover, most forces are produced near the spider’s body (see Figure 5.18BD and Figure 
5.19BDF).  

 

 

Figure  5.16 Decomposition  of  relative  flow  velocity  vectors  and  resistance  force  vectors  on  the  ballooning 
structure in the case of the ballooning number 𝐵𝑛 = 0.104. (A) Vertical components of relative flow velocity 
vectors;  (B) Horizontal  components of  relative  flow velocity vectors;  (C) Geometric vertical  resistance  forces 
(vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  vertical  relative  flow  velocities);  (D)  Shear‐induced 
vertical  resistance  forces  (vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  horizontal  relative  flow 
velocities). 
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Figure  5.17 Decomposition  of  relative  flow  velocity  vectors  and  resistance  force  vectors  on  the  ballooning 
structure in the case of the ballooning number 𝐵𝑛 = 1.4. (A) Vertical components of relative flow velocity 
vectors;  (B) Horizontal  components of  relative  flow velocity vectors;  (C) Geometric vertical  resistance  forces 
(vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  vertical  relative  flow  velocities);  (D)  Shear‐induced 
vertical  resistance  forces  (vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  horizontal  relative  flow 
velocities). 
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Figure  5.18 Decomposition  of  relative  flow  velocity  vectors  and  resistance  force  vectors  on  the  ballooning 
structure in the case of the ballooning number 𝐵𝑛 = 20.7. (A) Vertical components of relative flow velocity 
vectors;  (B) Horizontal  components of  relative  flow velocity vectors;  (C) Geometric vertical  resistance  forces 
(vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  vertical  relative  flow  velocities);  (D)  Shear‐induced 
vertical  resistance  forces  (vertical  components  of  resistance  force  vectors  due  to  horizontal  relative  flow 
velocities). 
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Figure 5.19  (A) Vertical components of net resistance  forces  in the shear  flow of 𝐵𝑛 = 0.104;  (B) Vertical 
resistance coefficient distribution along the silk in the shear flow of 𝐵𝑛 = 0.104; (C) Vertical components of 
net resistance forces in the shear flow of 𝐵𝑛 = 1.4; (D) Vertical resistance coefficient distribution along the 
silk  in  the  shear  flow of 𝐵𝑛 = 1.4;  (E) Vertical  components of net  resistance  forces  in  the  shear  flow of 
𝐵𝑛 = 20.7; (F) Vertical resistance coefficient distribution along the silk in the shear flow of 𝐵𝑛 = 20.7. 
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5.6.2. Vortex Field 

The ballooning structure exhibits various behaviours in a cellular flow field (Taylor‐Green vortex field). 
According  to  the  size  and  strength of  the  vortices,  the ballooning  structure  exhibits  the  following 
motions:  (i)  ‘vortex crossing’;  (ii)  ‘fast settling’;  (iii)  ‘slow settling’; and  (iv)  ‘vortex  trapping’. At  low 
ballooning numbers (𝐵𝑛 2), the ballooning structure falls crossing the vortices. The influence of 
flow eddies on their settling speed are small; therefore, their dimensionless settling speeds are around 
1 (0.9 〈𝑉 , 〉 𝑉 ,⁄ 1.1, see Figure 5.20, Appendix A Figure A 1‐Figure A 6). As the ballooning 
number increases, the motions split into three different behaviours. The split depends on the size of 
the vortices and the initial positions. If the sizes of the eddies are under 1.2 times the silk length, the 
ballooning structure falls faster than it would in still air (see Appendix A Figure A 7Figure A 10, Figure 
A 13Figure A 16);  if  the  eddies  are  larger  than 1.2  times  the  silk  length, however,  the ballooning 
structure falls slower than it would in still air. At higher ballooning numbers, the ballooning structure 
is trapped by an eddy and the mean settling speed approaches zero (see Figure 5.20 and Figure 5.21; 
see Appendix A Figure A 11Figure A 12, Figure A 17 and Figure A 22). 

 

 
Figure  5.20  Dimensionless  settling  speed  of  a  ballooning  structure  in  a  cellular  vortex  (eddy)  field  versus 
ballooning number. If the settling behaviour converges to a periodic motion, the dimensionless settling velocity 
of the last two periodic motions is averaged as a representative value. 
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Figure 5.21 Different behavioural modes according to eddy size and ballooning number. The behavioural modes 
are categorized by the motion and settling speed of the structure.  ‘Eddy crossing’  is the mode  in which their 
dimensionless settling speeds are between 0.9 and 1.1; ‘slow settling’ is where speeds are slower than 0.9; ‘fast 
settling’  is the mode that falls faster than 1.1. The  ‘trapping motion’  is recognised by detecting the averaged 
settling speed of 0 (or near 0). 
 

 
Figure 5.22 Area diagram for different sediment modes in a cellular vortex field.  
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Figure 5.23 Trajectory of the ballooning structure in a cellular vortex field. (a)(d)(g) Eddy crossing: the ballooning 
structure falls crossing the eddies; (b) Slow settling: the ballooning structure stays between two vortex columns 
and falls slower than the structure in still air; (c)(f) Trapping: the ballooning structure is trapped by a vortex after 
a few or many periodic sediment motions; (h)(i) Fast settling (preferential sweeping): the ballooning structure 
deforms and passes through a curved high strain path, and the structure falls faster than it would in still air. 
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Some interesting features emerging from these results include the fact that the ballooning structure is 
preferentially  trapped by a vortex  in  certain  flow  conditions  (high ballooning number and  in  large 
vortex cells). There are two trapping modes. First, the structure falls slowly between the columns of 
vorticities;  then, after a  few oscillations  in  sediment progress,  the  structure becomes  trapped  in a 
vortex. Second, the structure travels fast through the high‐strain region between vortices; then, after 
some  downward  travel,  the  structure  becomes  trapped  in  a  vortex.  The  distances  travelled  by 
sediment before the trapping events depend on its initial positions. However, at the end, all structures 
were  trapped  in  a  vortex.  This  suggests  that  a  biased  character  exists  in  the  suspension  of  the 
ballooning structure  in vortex fields: namely, the ballooning structure  is preferentially trapped by a 
vortex at high ballooning numbers. Moreover, two trapping motions can be observed in the events: 
cycling trapping, which shows a closed loop trajectory of the body (see Figure 5.24A), and stationary 
trapping, which converges  to  the equilibrium states  in  the position and shape of  the  filament  (see 
Figure 5.24B).  

 
Figure 5.24 Two different trapping modes in a cellular vortex field. (A) Cycling trapping building a closed loop; 
(B) Stationary trapping remaining in an equilibrium state. 
 

5.6.3. Homogeneous Turbulence 

The dimensionless mean settling velocities for different ballooning numbers are presented in Figure 
5.25. As the strength of flow fluctuation becomes more dominant, the ballooning structure exhibits a 
slow  settling  character  (see Figure 5.25). There are  two  reasons  for  the  scatter at high ballooning 
numbers. First, as the ballooning number increases, the settling speed of the ballooning structure in 
the still air becomes smaller because of its light weight, which is used for the nondimensionalisation 
of the settling speed. Therefore, the scatter of the data is amplified at the high ballooning numbers. 
Second, the finite number (n=10) of Fourier modes  in the turbulent model  is  limited to describe an 
isotropic homogeneous turbulence. Each experimental simulation has a different turbulent structure. 
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Figure 5.25 Dimensionless settling speed distribution of the ballooning structure in the homogeneous turbulence 
model according to the ballooning number. Fast settling: the structure falls faster than it would in still air. Slow 
settling: the structure falls slower than it would in still air. Rising: the structure does not fall, but rises upward. 
 

An  end‐to‐end  vector  represents  the  statistical  shape  of  the  ballooning  structures  during  their 
suspension  in  turbulence  (see  Figure  5.26).  The  averaged  z  component  of  the  end‐to‐end  vector 
approximates 1 as  the ballooning number decreases  (see Figure 5.27 and Appendix A Figure A 24 
(f)Figure A 27 (f)Figure A 30 (f)). The averaged square of the end‐to‐end vector converges to 0.3 as the 
ballooning number increases (see Figure 5.28).  

 

Figure 5.26 Definition of an end‐to‐end vector and its z component. 
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Figure 5.27 Distribution of the mean vertical (z‐direction) components of end‐to‐end vectors according to the 
ballooning number for homogeneous turbulence. 
 

 

Figure 5.28 Distribution of  the dimensionless mean  square  value of  the end‐to‐end  vector  according  to  the 
ballooning number for homogeneous turbulence. 
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Next, the sediment behaviour of a ballooning spider is compared with a point‐like parachuter, which 
represents dandelion and thistle seeds. The size of the point‐like parachuter is adjusted to give it the 
same settling speed as the ballooning spider; therefore, both structures have the same weights and 
settling speeds in still air. Both are released from identical locations in the identical turbulence model.  

 

Figure 5.29 Comparison between the flight of a ballooning spider and the flight of a dandelion (or thistle) seed. 
(A) Sketch of a spider’s ballooning; (B) Sketch of the flight of dandelion and thistle seeds. 
 

While the point  like‐parachuter showed a mirror‐symmetric distribution about 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1 (see 
Figure 5.30C), the filament‐like parachuter showed a biased distribution about 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1 (see 
Figure 5.30A). To reduce the scattered distribution at high ballooning numbers, both sediment speeds 

are  nondimensionalised  by  the  root‐mean‐square  fluctuation  velocity  𝜎 𝒖 𝑡

1 3⁄ 𝑢 𝑣 𝑤 . The dimensionless settling speeds  for the ballooning structure exhibit a 

wider distribution compared with those for the point‐like parachuter. For ease of comparison, both 
sets of data are plotted  in one chart (see Figure 5.30EF). The red points are the biased plots of the 
filament‐like parachuter (the data of a point‐like parachuter are plotted on the data of a filament‐like 
parachuter).  The  dimensionless  settling  speeds  for  the  filament‐like  parachuter  are  biased  to  the 
region where the structure falls slower than it would in still air, or sometimes even the rising region. 
Figure 5.31 clearly shows the biased motion of the filament‐like parachuter  in comparison with the 
point‐like parachuter.  
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Figure 5.30 Comparison between a  filament‐like parachuter and a point‐like parachuter under dimensionless 
settling speed. (A) Dimensionless settling speed (divided by the settling speed in the still medium) of a filament‐
like parachuter in homogeneous turbulence; (B) Dimensionless settling speed (divided by the root‐mean‐square 
fluctuation velocity) of a filament‐like parachuter in homogeneous turbulence; (C) Dimensionless settling speed 
(divided by the settling speed  in the still medium) of a point‐like parachuter  in homogeneous turbulence; (D) 
Dimensionless settling speed (divided by the root‐mean‐square fluctuation velocity) of a point‐like parachuter in 
homogeneous turbulence; (E) Comparison of dimensionless settling speeds (divided by the settling speed in the 
still medium) between filament‐like and point‐like parachuters in homogeneous turbulence; (F) Comparison of 
dimensionless settling speeds (divided by the root‐mean‐square fluctuation velocity) between filament‐like and 
point‐like parachuters in homogeneous turbulence.  
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Figure 5.31 Simultaneous plot of the dimensionless settling speeds for a filament‐like parachuter and a point‐like 
parachuter. Both cases are simultaneously simulated in an identical turbulence model. 
 

The characteristics of the shape of the ballooning structure can be described by averaging the radius 
of gyration of the filament during the event. Eqns. (5.41) and (5.42) are used for the lower and upper 
half parts respectively. 

𝑅
𝒓 𝒓 𝑑𝑠,

𝑑𝑠,
  (5.41) 

𝑅
𝒓 𝒓 𝑑𝑠

,

𝑑𝑠
,

  (5.42) 

 

At the very small ballooning number 𝐵𝑛 0.02, both dimensionless squared radiuses of gyration 
are around 0.33, 〈𝑅 〉 〈𝑅 〉 0.33, meaning that the shapes of both filaments are similar 

(resembling  a  straight  line;  see  Appendix  A  Figure  A  24  (f)Figure  A  27  (f)Figure  A  30  (f)).  As  the 
ballooning number increases (0.1 𝐵𝑛 10), the dimensionless squared radius of gyration of the 
lower half part of the filament is larger than that of the upper half part. This means that the upper part 
of the filament is more curved than the lower part (see Figure 5.32 and Appendix A Figure A 24(c)(d)(e), 
Figure  A  27(c)(d)(e),  Figure  A  30(c)(d)).  At  high  ballooning  numbers  ( 10 𝐵𝑛 100 ),  the 
differences are small and both squared  radiuses of gyration are  reduced  (see Appendix A Figure A 
24(a)(b), Figure A 27(a)(b), Figure A 30(a)(b)). This tendency can be seen more clearly in Figure 5.33. 
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Figure 5.32 Distribution of the dimensionless mean square value of the upper half and  lower half radiuses of 
gyration according to the ballooning number for homogeneous turbulence. 
 

 

Figure 5.33 Distribution of the difference of the dimensionless mean square values between the upper half and 
lower half radiuses of gyration according to the ballooning number for homogeneous turbulence. 
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5.7. Discussion 

Spiders fly passively in unordered air currents, which results in chaotic motions because of turbulence 
(Suter 1999). The  influence of various non‐uniform flows on the spider silk fibre has been explored 
using the bead‐spring model.  

5.7.1. Role of Anisotropic Drag of a Filament 

The anisotropic drag of a thin filament structure (see Chapter 2) is a crucial aspect of the dynamics of 
a microswimmer. The cilia and flagella of a microswimmer enable organisms and cells to move forward 
in a viscous medium (Purcell 1977, Brennen and Winet 1977, Fung 1990, Happel and Brenner 1991, 
Lauga and Powers 2009). Because of this drag anisotropy, a flagellum can slip in a certain direction in 
a  viscous  fluid and  can also  regulate  the  fluid‐dynamic  force on  it by deforming  its  shape  for  the 
locomotion of a microswimmer. This character of the anisotropic drag is valid not only in the active 
dynamics  of  a  swimming  microorganism,  but  also  in  the  passive  dynamics  of  an  artificial 
microswimmer, such as a flexible magnetic filament in an oscillating external magnetic field (Dreyfus 
et al. 2005, Gauger and  Stark 2006).  From  this, we may  infer  that  the anisotropic drag  is also an 
important factor in the passive dynamics of a flexible filament moved by an external fluid flow. 

In the simulation, the influence of the anisotropic drag is checked by releasing the ballooning structure 
in various  shear  flow  strengths.  In  the bead‐spring model,  the drag anisotropy  is described by  the 
Rotne‐Prager hydrodynamic interaction between beads (Rotne and Prager 1969, Dhont 2003, Gauger 
and Stark 2006). The drag anisotropy modelled by the hydrodynamic interaction was shown in Figure 
5.9 and compared with the experimental data. The velocity reduction of the ballooning structure in a 
shear flow shows that the reduction is due to the drag anisotropy; this is because the model without 
hydrodynamic interaction did not exhibit any velocity reduction effect during  sedimentation in a shear 
flow (see Figure 5.12).  

To determine how the drag anisotropy reduces the settling speed of a ballooning structure, the cause 
of  the sediment speed reduction  is decomposed  into a geometric component and a shear‐induced 
component, as shown in Section 5.6.1.3. The geometric component depends solely on the geometry 
of the filament; therefore, the geometric resistance coefficient is the same as the resistance coefficient 
of the same geometry structure  in the still medium. The settling attitude of a thin rod  in a viscous 
medium results in different settling speeds for the object. Maximum resistance force occurs in the case 
of a settling event with horizontal attitude. Many studies regard the drag difference between normal 
and tangential attitudes to the flow direction as being a factor of two, 𝜉 𝜉∥⁄ 2 (Fung 1990, Happel 
and Brenner 1991, Lauga and Powers 2009), while Purcell (1997) guessed that this factor was around 
1.5 (𝜉 𝜉∥⁄ 1.5) from his measurements. We can thus calculate that the maximum settling speed 
reduction due to the geometry of a filament is 0.5 (𝑉 , 𝑉 ,∥⁄ 0.5) in the case of 𝜉 𝜉∥⁄ 2. Moreover, 
the shear‐induced resistance coefficient may be caused by the point‐asymmetry of the filament in a 
shear flow (see Figure 5.4). This shear‐induced resistance coefficient contributes to the settling speed 
reduction  in  the relatively strong shear rate 𝐵𝑛 3 (see Figure 5.13).  In addition, Figure 5.18EF 
demonstrates that the majority of the upward forces are produced on the section of the filament near 
the  spider’s  body  at  higher  ballooning  numbers,  while  the  vertical  forces  are  almost  uniformly 
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distributed  in  the other cases  (small or moderate ballooning numbers, 𝐵𝑛 3; see Figure 5.16, 
Figure 5.17, Figure 5.19A‐D) .  

Particle  sedimentation  has  been  widely  studied  in  physics:  for  example  in  a  fluctuating  fluid 
(Boyadzhiev  1973),  in  a  cellular  flow  field  (Maxey  and  Corrsin  1986, Maxey  1987a,  Fung  1997, 
Bergougnoux et al. 2014), and in an isotropic turbulence (Snyder and Lumley 1971, Riley 1974, Reeks 
1977, Well and Stock 1983, Maxey 1987b, Squires and Eaton 1990, 1991, Wang and Maxey 1993). 
Some studies have observed retardation of the settling velocity (Snyder and Lumley 1971, Well and 
Stock 1983, Squires and Eaton 1991, Stout et al. 1995, Fung 1998), while others have observed fast 
falling (Maxey 1987b, Fung 1997, 1998). In the Stokes regime (no inertia), in which all dynamics are 
under a linear relation, there are no differences in their mean sediment velocities, one in a still medium 
and the other is in a fluctuating fluid (Riley 1974, Reeks 1977). However, it was later found that the 
retardation is caused by the nonlinear drag of the heavy particles in the range of Reynolds number 1
𝑅𝑒 5000 (Stout et al. 1995, Fung 1998). The fast falling is caused by the inertia of a particle, which 
induces the particles toward regions of high strain rate and/or low vorticity (Maxey 1987b, Fung 1997, 
1998). This increases the settling speed of a particle in comparison with the same particle settling in a 
still medium. In line with these previous studies on particle sedimentation, the present work finds that 
the observed nonlinearity, which retards the settling speed of a spider, is due to the anisotropic drag 
of their flexible filament in nonuniform flows.  

5.7.2. Ballooning Structure in a Cellular Flow Field 

The simulation in a cellular vortical flow field reveals various motions according to the flow conditions 
(see Figure 5.20). In the simulation, two flow condition parameters are applied: the size 𝐿 of a vortex, 
and the strength (vortex velocity 𝑈 ) of the vortex. In a previous study of particle sedimentation, Stout 
et al. (1995) categorised three regimes of heavy particle motion in turbulent flow (see Figure 5.34): (i) 
suspension  for 𝜎 𝑊⁄ ≫ 1 (Stommel 1949, Manton 1974);  (ii) preferential  sweeping  for 𝜎 𝑊⁄ 1 
(Maxey  and  Corrsin  1986, Maxey  1987b, Wang  and Maxey  1993,  Fung  1997,  1998,  Toschi  and 
Bodenschatz 2009, Balachandar and Eaton 2010); (iii) eddy crossing for 𝜎 𝑊⁄ 1 (Stout et al. 1995; 
see Figure 5.34). The ballooning structure in a cellular flow field exhibited similar behaviours to particle 
motions in the turbulent flow (Maxey and Corrsin 1986, Maxey 1987a, Stout et al. 1995, Fung 1997, 
Bergougnoux et al. 2014). The eddy crossing motion of  the ballooning structure  in Figure 5.20 and 
Figure 5.23(a)(d)(g) is similar to the eddy crossing motion of the heavy particle (see Figure 5.34(a)). If 
the point mass of the ballooning structure is heavy enough compared with the resistance force applied 
to a filament by the eddies, the structure crosses eddies (vortices) in a cellular flow field, and there is 
no retardation of the settling speed. However, if the mass is comparable to the resistance force on a 
filament, then the fast settling motion of the ballooning structure in Figure 5.20 and Figure 5.23(e)(h)(i) 
is very similar  to  the preferential sweeping motion  in Stout’s  theory of heavy particle motion  (see 
Figure 5.34(b)). The ballooning structure is preferentially swept into the regions of the downdraft path 
(Maxey 1987, Stout et al. 1995). This preferential sweeping of the heavy particle is caused by its inertia; 
however,  the present  simulation does not consider  the  inertia of  the point mass. The preferential 
sweeping  of  the  ballooning  structure may  thus  be  caused  by  the  anisotropic  drag  of  a  filament 
structure. In the case of slow settling motion, the ballooning structure is not swept into the downdraft 
path, but periodically crosses downwards the updraft and downdraft regions (see Figure 5.23(b)). In 
this case, the large cell size is an important factor, because a large vortex cell produces small angular 
velocity in the same vortex velocity. Therefore, the small angular velocity cannot sweep the ballooning 
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structure into the path of the neighboured downdraft (periodic outside of a column of vortex series). 
If the vortex velocity  is dominant and the vortex  is  large, the ballooning structure  is trapped by the 
vortex. This  is very  interesting, because the heavy particle does not settle down with the help of a 
filament (see Figure 5.23(c)(f)).  

 

Figure 5.34 Three different regimes of heavy particle motion (redrawn from Stout el al. 1995) 
 

The upward and downward currents coexist around the vortex which is induced by wind gradient on 
the  Earth. Although  the  ballooning  structure  produces  negative  buoyancy  (toward  a  ground),  the 
ballooning structure either stays in the upward current region of a vortex (see Figure 5.24B) or gains 
energy by cycling with a passive motion  (see Figure 5.24A). Abundant turbulent eddies exist  in the 
atmospheric boundary  layer. These  are mostly produced  (i) by mechanical  terrains on  the Earth’s 
surface,  (ii) by  rising  thermal air parcels, and  (iii) by  the shear‐winds on  the surface. These eddies, 
which have certain sizes and strengths, may be helpful to the ballooning spiders by trapping them and 
allowing them to stay in the air for longer periods. This trapping motion was also observed by Zhao et 
al. (2017), who simulated the structure in a cavity flow. 

5.7.3. Biased Behaviour in a Homogeneous Turbulence 

As previously discussed (see Sections 5.7.1 and 5.7.2), a thin filament structure (spider silk) shows a 
nonlinear drag character on a point mass (spider) in a non‐uniform flow. In a simple shear flow, the 
ballooning structure settles slower than  it would  in a still medium. In a cellular flow field, the same 
structure settles faster in small‐size and relatively strong vortex cells, while either moving slower or 
becoming  trapped  in  large‐size  and  relatively  strong  vortex  cells.  This  nonlinear  character  in 
homogeneous turbulence also results in a biased settling behaviour (biased toward slow settling) of 
the structure (see Figure 5.25). Reynolds et al. (2006) first proposed that turbulent wind may reduce 
the rate of fall of the spider by deforming and stretching the flexible fibres. Their study points out that 
the extensibility and flexibility of a filament may be the causes of the settling retardation. However, as 
previously discussed in Sections 5.7.1 and 5.7.2, the cause of the settling retardation seems to be the 
anisotropic drag character of a thin filament and flexible deformation in vortex eddies in turbulence. 
As  the model  (extendible  and  flexible  filament) proposed by Reynolds  et  al. did not  consider  the 
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hydrodynamic interaction between beads (Rouse model; Rouse 1953, Dhont 2003, Reynolds 2006, Doi 
and Edwards 2007), the cause of the retardation in Reynolds’ simulation seems to be flexibility (not 
extensibility), which helps the filament to become deformed and quasi‐trapped in a vortical flow in the 
turbulence model. From the simple calculation, the extensibility of a spider silk during a flight is almost 
negligible, because the 0.5 mg spider weight extends only 47 mm  in length (1.5% elongation) in the 
case of a spider silk that is 3 m long and 200 nm thick (elastic modulus: 10 Gpa; Gosline et al. 1999). 

From a filament‐stretching perspective, the vertical fractional extension 〈𝑅 , 〉 〈𝑙 〉⁄  of the ballooning 
structure under homogeneous turbulence may be qualitatively compared with the fractional extension 
𝑥 𝐿⁄  by a uniform flow of a deformed DNA filament (see Figure 5.35; Perkins et al. 1995). This is because, 
as  the spider’s weight  increases,  the deformed silk by  the  turbulence  is  increasingly stretched  (see 
Figure 5.27, Figure 5.28 and Appendix A Figure A 24, Figure A 27, Figure A 30). In the case of a DNA 
filament,  the  filament’s  deformation  is  caused  by  its  entropic  elasticity,  which  depends  on  the 
temperature (Bustamante et al. 1994, Perkins et al. 1994, 1995). As the flow velocity around the DNA 
increases, the fractional extension also increases. 

 

Figure 5.35  (A) A ballooning spider  in  turbulent  flow;  (B) Schematics of  the DNA extension  in a uniform  flow 
between the slides (redrawn from Perkins 1995). 
 

 

Figure 5.36  (A)  The  fractional  extension 〈𝑅 , 〉 〈𝑙 〉⁄  of  a ballooning  spider  in  turbulent  flow.  (B) Plots of  the 
fractional extension (x/L) versus vL0.54 for DNA molecules with a viscosity of q = 0.95 Cp (from Perkins 1995). 
The square of the end‐to‐end vector also reveals the geometrical character of the ballooning structure. 
If the ballooning number decreases, the dimensionless square of the end‐to‐end vector becomes its 
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maximum (1), as in this case the filament is stretched out straight and there is no wind fluctuation. As 
the ballooning number increases, however, this number decreases to 0.2, as the filament is entangled 
by the wind fluctuation (see Figure 5.28).  

The strong uniform velocity  in DNA stretching means  less conformation (stretched DNA), while the 
conformation of a spider silk is reduced by increasing its weight (increasing its settling speed). The x‐
axis  of  Figure  5.36A  is  defined  as  a  reciprocal  of  the  ballooning  number, 𝐵𝑛 .  Thus,  we  can 
qualitatively  compare  the  vertical  fractional  extension  〈𝑅 , 〉 〈𝑙 〉⁄  of  the  ballooning  silk  with  the 
fractional extension 𝑥 𝐿⁄  of a DNA filament.  

Ballooning  silks have  a  longer  length‐scale  (i.e.  a  few metres)  compared  to  an  aerial  seed  (a  few 
centimetres) (see Table 4.1; Suto et al. 2008). Therefore, each segment of the ballooning silk is exposed 
to different wind flow fields in direction and magnitude. By contrast, an aerial seed is exposed to quasi‐
uniform  airflow,  although  it  still drifts  in  the  fluctuating winds  (see  Figure  5.29). Accordingly,  the 
question  is whether the exertion of these non‐uniform flows on the ballooning silk generates extra 
buoyancy  capability  during  a  ballooning  flight.  To  clarify  this,  the  behaviour  of  a  filament‐like 
parachuter  under  homogeneous  turbulence  was  compared  with  that  of  an  equivalent  point‐like 
parachuter  (adjusted  so  that both have  the  same  settling  speed  in a  still medium)  in  the  identical 
turbulent flow. As shown in Figure 5.30, the filament‐like parachuter evidently shows biased behaviour 
towards either slow settling (in comparison with that of the point‐like parachuter) or rising. Figure 5.31 
clearly shows the difference in sediment characters between these two. This biased behaviour may be 
induced by the different (eccentric) characters of filament segments. The free‐moving end easily drifts 
with  the wind  flows, while  the point‐mass‐attached end  is constrained by gravity. The point‐mass‐
attached end filament segment mostly stays vertical under the constraint. This statistical difference is 
elucidated in Figure 5.32 by comparing the radiuses of gyration of the upper and lower parts. The result 
is reasonable: at low ballooning numbers 𝐵𝑛 0.1, the settling behaviour is dominant, such that 
the shape of  the  filament  is vertically  straight and  there  is no difference  in  the  radius of gyration. 
However, at moderate ballooning numbers 0.1 𝐵𝑛 10, the radius of gyration of the lower half 
segment is larger than that of the upper half segment, because the upper half segment can be more 
easily deformed by the turbulent flow. At high ballooning numbers 𝐵𝑛 10, the turbulent flow is 
dominant;  therefore  the  shape of  the  filament  is  randomly distorted,  and  there  is  statistically no 
difference in the radius of gyration between the upper and lower half segments (see Figure 5.33 and 
Appendix A Figure A 24, Figure A 27, Figure A 30). As discussed in Sections 5.7.1 and 5.7.2, this biased 
behaviour seemed to be induced by both the anisotropic drag of a filament and the vortical flows in 
homogeneous turbulence. It is possible that the ballooning structure passively performs the unordered 
nonreciprocal motion  in randomly moving  fluid, while micro‐swimmers actively swim and generate 
periodic nonreciprocal motion (Purcell 1977, Becker et al. 2003, Najafi and Golestanian 2004, Dreyfus 
2005, Gauger and Stark 2006). This unordered nonreciprocal motion may be the physical explanation 
for the slow‐settling of the ballooning structure in turbulence. This phenomenon should be explored 
further in future work.  

5.8. Conclusion 

While  the dynamics of a particle or a  filament  in a  fluid  flow have been  independently and widely 
studied, the combined asymmetric structure of the two has been investigated far less extensively. This 
‘combined asymmetric structure’ refers to a filament, at the end of which a point‐mass is attached. 
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This structure is also a physical model of a ballooning spider in the air. Here, the suspension dynamics 
of the structure were studied using numerical simulation. For the generalisation of the parameters, 
the ballooning number is newly defined as the ratio of the Stokes force on a filament to the gravity 
force  on  the weight.  The  simulation  results  revealed  interesting  characteristics  of  the  ballooning 
structure in the non‐uniform flows. First, the structure in a shear flow settles slower than would be the 
case  in  a  still medium. This  slow  settling  is  caused by  the  anisotropic drag of  a  filament  in  a  low 
Reynolds number flow. The slow settling occurs primarily due to the geometric attitude of a filament; 
secondarily, it occurs due to the force induced by and from a shear flow. Moreover, in a cellular flow 
field, the structure showed various settling and suspension modes. These motions mostly depend on 
the size and the strength of a cellular flow, and are thereby categorised according to these parameters. 
At the low ballooning number 𝐵𝑛 1, the structure behaved like a heavy particle; there is neither 
a  retardation  effect  nor  an  acceleration  effect  〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1 .  At  the  high  ballooning  number 
𝐵𝑛 1 and small vortex cell size 𝐿 𝐿⁄ 1.2, the structure is swept up by the vortical flows and 
settled faster than would be the case in a still medium. Furthermore, if the size of a vortex cell is larger 
than 1.2 𝐿  and 𝐵𝑛  is larger than 1, the ballooning structure settles slowly or is trapped by a vortex 
and  suspends  with  〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0 .  Different  initial  conditions  of  𝑥  were  also  applied.  They 
converged at  the end  trapping motion by vortex cells. While  the point mass  (spider’s body) alone 
cannot be trapped by a vortex, this heavy particle is trapped with the help of the filament (spider silk). 
The  ballooning  structure  also  shows  biased  behaviour  toward  slow  settling  under  homogeneous 
turbulence, while that of a point‐like aerial seed was not similarly biased under identical turbulence 
conditions. As the nonlinearity of anisotropic drag of a flexible filament, which  is deformed by non‐
uniform flows, was recognised as the cause of retardation of the ballooning structure in a shear flow 
and a cellular flow field, the bias under homogeneous turbulence appears to be caused by the drag 
anisotropy of a spider silk and the vortex trapping phenomenon. Due to the abundance of turbulent 
eddies in the atmosphere, this trapping motion may be a key physical feature  in spiders’ ballooning 
flight that enables their long journey. 
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6. Discussion 

6.1. The Amount of Ballooning Silks 

The most cumbersome problem to solve when considering spiders’ ballooning  is that not much has 
historically  been  known  about  ballooning  silks  (e.g.  types  of  silk,  the  number  of  silks,  lengths, 
thicknesses etc.). Because of this lack of quantitative information, there have been many discussions 
on the flight of spiders (e.g. Tolbert 1977, Humphrey 1987, Wickler and Seibt 1986, Henschel 1995, 
Suter  1991,  1992,  1999,  Schneider  et  al.  2001,  Reynolds  2006, Gorham  2013,  Zhao  et  al.  2017). 
Quantitative information about ballooning silks was required so as to form a stepping‐stone to more 
precise discussion. From the observational study conducted in the field and the laboratory as part of 
the present research, the ballooning behaviour was observed in detail and the physical properties of 
the  ballooning  silks were  determined.  The  Xysticus  species,  16‐20 mg  in weight,  spun  50‐60  thin 
nanoscale silks of about 200 nm in thickness. The length of the ballooning silks was 3.22 m on average 
(N = 22), while  the maximum  length was up  to 6.2 m. According  to  the  theoretical and empirical 
calculations (Humphrey 1987, Suter 1991), the amount of these ballooning silks is sufficient to allow 
large spiders (10‐25 mg) to become airborne with the help of very light updrafts, 0.1‐0.2 m s‐1 in the 
vertical direction. The measured wind data shows that these light updrafts last for a few seconds in a 
light breeze of 1.5‐3.3 m s‐1 (horizontal wind speed). Although the question had arisen as to whether 
the  ballooning  fibres  were  enough  to  take  them  aloft  (Henschel  1995),  from  our  laboratory 
observations,  it can be concluded  that spiders spin enough ballooning silks  to  facilitate  their aerial 
dispersal. In the case of large spiders (10‐150 mg in weight), this is enabled by spinning multiple tens 
of nanoscale fibres. 

 

6.2. The Meaning of Hairy Structures 

While other  comparable  insects usually use  their membranous  structures  (wings)  to achieve  flight 
(Dudley and Robert 2002, Sane 2003, Bomphrey 2017), spiders use filament‐like structures for aerial 
dispersal (see Figure 4.18). These so‐called ‘hairy structures’ (filament structure) are usually found in 
micro‐organisms (E coli., paramecia, etc.) or cells (e.g. sperm) that actively locomote in a liquid medium. 
Because of the extreme thinness of their cilia and flagella, the flow condition around them is a Stokes 
regime  (𝑅𝑒 1)  in which  the viscosity of  the  fluid medium  is  far more dominant  than  its  inertia. 
However, some plants and animals also use filament‐like structures for their aerial journey. Plumed 
seeds  like  those of  the dandelion and  thistle use pappus as a parachute  for  their passive dispersal 
(Green and Johnson 1990, Minami et al. 2003, Casseau et al. 2015, Cummins et al. 2017, 2018). The 
structure and morphological shape of the pappus are efficient at producing drag  in the case of  low 
ratios of mass  to projected area, and can enable  the stable  flight of  the seeds by allowing  for  the 
production of a vortical flow above it (Casseau et al. 2015, Cummins et al. 2017, 2018). Thrips and very 
small chalcid wasps (fairyfly) also use their unique wing structure, which consists of many 200–300‐
μm‐long  bristles  (stiff  setae),  to  accomplish  this  (Weis‐Fogh  1973,  Kuethe  1975, Wu  et  al.  1975, 
Santhanakrishnan et al. 2014). If we calculate the Reynolds numbers of all these structures, they all fall 
below 1 (see Table 6.1).  
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Why do all these micro‐organisms, seeds and cells utilise hairy structures for their locomotion or aerial 
dispersal? The answer can be found in the characteristic of the low Reynolds number flow. In a flow of 
this kind, where the viscosity of the fluid medium is dominant, the fluid‐dynamic force is proportional 
to the size (length scale) of the object. Table 6.2 shows that the fluid dynamic forces (resistance force) 
on various geometries  in  the  low Reynolds number  flow  (𝑅𝑒 1) are proportional  to  its either a 
diameter (∝ 𝑎: radius) for a sphere and a circular disk or a length 𝐿, which is the dominant length scale 
in the case of a fibre. On the other hand, the fluid dynamic force is proportional to the area (∝ 𝑎  in 
cases of moderate and high Reynolds number flows (𝑅𝑒 1000). This is because the fluid dynamic 
force in a high Reynolds number flow is proportional to the dynamic pressure of the fluid flow, which 
acts on the surface of an object. However, the weight of each geometry, which is proportional to its 
volume,  increases  in  proportion  to 𝑎  for  a  sphere, 𝑎  for  a disk,  and 𝐿  for  a  thin  cylindrical  rod, 
respectively. The ratio of a drag force to a weight represents a cost efficiency that means how much 
fluid  dynamic  force  is  gained  by  investing  certain  amount  of  a  protein  from  the  viewpoint  of  an 
organism (6.1). The independent efficiencies from their sizes are obtained by the uses of a thin rod in 
the low Reynolds number flow and a disk in the moderate/high Reynolds number flow (see Table 6.2). 
A  disk  means  a  two‐dimensional  membranous  structure.  This  is  why  macro‐insects  over  a  few 
milligrams in weight tend to utilise membranous structures for their flight. This is the same in the case 
of birds and airplanes, the Reynolds numbers of which are in the range of 10  to 10  (Lissaman 1983). 
On the other hand, microorganisms mostly utilise filament‐like structures, for example, flagella and 
cilia, as they are exposed to flow conditions of the low Reynolds number. Such filament‐like structures 
are also found in passive flyers as the morphological structures of pappus, stiff setae, and spider silks. 
In conclusion, the filament‐like structure is regarded as a materially‐efficient structure for production 
of fluid dynamic forces (mostly a viscous force) in the low Reynolds number flow. The interesting point 
to note here is that a spider is the heaviest organism that use fibre structures for their flight even the 
weights of some species exceed a few milligrams. This is possible, because spiders can spin extremely 
thin, strong fibres, meaning that they can harvest the micro‐scale resistance forces exerted on each 
tiny segment of silk due to the extreme thinness and length of the silks overall.  

Table 6.2 Comparison of fluid dynamic and geometric characteristics of various shapes of an object according to 
flow conditions (see Eqns. of (2.2), (2.3) and (5.1)).  

Flow  Geometry  Drag Formula  Drag  Weight 
Cost Efficiency 
(Drag/Weight) 

𝑅𝑒 1  Sphere  𝐹 6𝜋𝜂𝑎𝑈  ∝ 𝑎  ∝ 𝑎   ∝
1
𝑎

 

𝑅𝑒 1  Disk  𝐹 16𝜂𝑎𝑈  ∝ 𝑎  ∝ 𝑎   ∝
1
𝑎
 

𝑅𝑒 1  Rod  𝐹
2𝜋𝜂𝑈𝐿

𝑙𝑛 2
𝐿
𝑑 0.72

  ∝ 𝐿  ∝ 𝐿  ∝ 1 

𝑅𝑒 1000  Sphere  𝐹 𝐶
1
2
𝜌𝑉 𝜋𝑎   ∝ 𝑎   ∝ 𝑎   ∝

1
𝑎
 

𝑅𝑒 1000  Disk  𝐹 𝐶
1
2
𝜌𝑉 𝜋𝑎   ∝ 𝑎   ∝ 𝑎   ∝ 1 
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𝐶𝑜𝑠𝑡 𝑒𝑓𝑓𝑖𝑐𝑖𝑒𝑛𝑐𝑦
𝐴𝑐𝑞𝑢𝑖𝑟𝑒𝑑 𝑓𝑙𝑢𝑖𝑑 𝑑𝑦𝑛𝑎𝑚𝑖𝑐 𝑓𝑜𝑟𝑐𝑒
𝐼𝑛𝑣𝑒𝑠𝑡𝑒𝑑 𝑤𝑒𝑖𝑔ℎ𝑡 𝑜𝑓 𝑎 𝑚𝑎𝑡𝑒𝑟𝑖𝑎𝑙

 
(6.1) 

Figure  6.1  presents  the  flight  Reynolds  number  spectrum,  as  developed  by  Lissaman  (1983).  The 
organisms  that  utilise  hairy  structures  have  been  added  to  the  plot.  Not  only  spiders,  but  also 
dandelion seeds, thrips and small chalcid wasps are categorised as belonging to the group of the ‘hairy 
structure  flyers’.  The  spider  is  the  heaviest  organism  among  them  that  disperses  aerially  using 
filament‐like structures. This is only possible because the spider can produce extremely thin and strong 
spider silks. 

 

 

Figure 6.1 Reynolds number spectrum of flying organisms and aerodynamic machines, redrawn and modified 
from Lissaman (1983). The settling speeds of a spider and a dandelion seed are used as the characteristic velocity. 
The tip‐speed of the outer wing is used for the characteristic velocity of a small chalcid wasp. The flight speeds 
are used for the other organisms and flying machines as the characteristic velocity. The thicknesses (diameters) 
of the spider silk, pappus and setae are used as the characteristic length. 
 

6.3. Nanoscale Spider Silk and Continuity of a Medium 

The nanoscale of ballooning silk raises the question of whether or not the continuity of the air is still 
valid on  such a  small object  scale  (Gad‐el‐Hak 2006). This  is  important because  it determines  the 
validity of the classical fluid dynamics applied to this problem. Air is different from liquid water, as it 
has more sparse molecules; this can be parameterised through a comparison to the mean free path of 
the molecules, which is defined as the average travel distance of a moving particle. While liquid water 
has a very small mean free path of 0.3 nm, the mean free path of the air is 65.44 nm (Jennings 1988, 
Marable et al. 2017). The ratio of the mean free path to the scale of an object, which is known as the 
Knudsen number (𝐾𝑛 2𝜆/𝑑 ; the radius is the characteristic length in the case of fibrous structure; 
Brown 1993, Beskok et al. 2001, Zhao and Povitsky 2013, Zhao et al. 2016), decides whether or not the 
continuity  of  a  medium  is  valid  on  their  dynamics  (Sun  and  Boyd  2004,  Liu  and  Aono  2009, 
Santhanakrishnan et al. 2014).  
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The  fluid  states,  both  in  Micro‐Electro‐Mechanical‐Systems  (MEMS)  and  in  the  rarefied  gas 
environment, can be categorised  into four flows: (i) continuum; (ii) slip; (iii) transition; and (iv) free 
molecule flows (Karniadakis et al. 2005, Gad‐el‐Hak 2006, Pitakarnnop 2014). If 𝐾𝑛 0.001, the flow 
is regarded as a continuum, such that the no‐slip condition is validated on the surface of the object. 
For 0.001 𝐾𝑛 0.1, it is still regarded as a continuum, but the slip boundary condition should be 
applied. The regime of Knudsen numbers 0.1 𝐾𝑛 10 is moderately rarefied. This regime is defined 
as the transition regime, in which the state changes from the continuum state to the highly rarefied 
state. Moreover, the regime of 10 𝐾𝑛 is defined as the free molecule regime, in which the molecules 
can move relatively freely with decreased frequency of collisions with the object (Gad‐el‐Hak 2006, 
Tian et al. 2017). While most micro‐swimmers in liquid and plumed aerial seeds in the air remain in the 
continuum or the near‐slip regimes of the flow (the Knudsen number ranges from 10  to 10 ), a 
ballooning silk in the air and a DNA molecule in a liquid solution are categorised as part of the transition 
regime,  as  the  Knudsen  numbers  of  both  are  large  at  0.65  and  0.25  respectively  (see  Table  6.1). 
Therefore, the rarefaction effect of the air should be investigated.  

The correction of  the Stokes drag of a spherical particle  for  the  rarefaction of a  fluid medium was 
established by Cunningham (1910) and Millikan (1923b). Later, the modelling of the influence of the 
transition regime on a non‐spherical particle was developed by smoothening the resistance from the 
continuum to the free molecular regimes (Danhneke 1973b, Tian et al. 2017). The drag anisotropy is 
modelled  by  adjusting  the  diameter  of  the  spherical  particle,  an  ‘adjusted  sphere’ method.  The 
Cunningham correction is applied to the drag of the non‐spherical particle so as to introduce the effect 
of the slip condition (Dahneke 1973b, Tian et al. 2017). In this way, the anisotropic drag of the non‐
spherical particle  in high Knudsen number cases can be  investigated (see Appendix B (B. 1)‐(B. 20)). 
Figure 6.2A shows the resistance forces of a 3.22 m long elongated ellipsoid according to the Knudsen 
number as the thickness of the ellipsoid is varied, while Figure 6.2B expresses the resistance force with 
the dimensionless resistance coefficient. The results are very remarkable: the drag forces begin to split 
from  the estimated drags of  the continuum‐assumed cases at 𝐾𝑛 0.065 and  fall drastically after 
𝐾𝑛 0.65 (see Figure 6.2AB). From this, it can be concluded that the thickness of ballooning silk, at 
200 nm, may be the  lower boundary where the drag force of a continuum  is valid. Spider silks that 
were thinner could not efficiently produce drag forces using the air flows.  

This phenomenon  can be  checked with Cunningham  correction  factors  (see  Figure 6.3A). Below a 
Knudsen  number  of  0.65,  the  Cunningham  correction  factors  are  around  1  (𝐶𝑐 1 ). When  the 
Knudsen number is larger than 0.65, the Cunningham correction factors are greater than 1 (𝐶𝑐 1); 
this means that the drag forces on the object may decrease due to the rarefaction effect. Figure 6.3B 
presents the plot of the drag anisotropy (the drag ratio) versus the Knudsen number. At a Knudsen 
number above 0.65, the ratio does not converge to the factor 2, which is the expected factor in the 
low Reynolds number flow (Stokes flow), but rather becomes greater than the factor 2 as the thickness 
of the spider silk becomes thinner than 200 nm. The larger drag ratio, 𝜉 𝜉∥⁄ 2, is also observed in 
the moderate or high Reynolds number flow where the inertial force of the flow is dominant. A larger 
drag ratio means that the magnitude of the normal drag is greater than that of the tangential drag. As 
the drag ratio is around factor 2 at the 200 nm thickness of the ballooning silk, the tangential drag on 
the spider silk can be considered as an important factor in spider flight. 
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Figure 6.2  (A) The  resistance  forces on a 3.22 m  long elongated ellipsoid versus  the Knudsen number as  the 
thickness of the ellipsoid is varied. The uniform flow is fixed at 0.1 m/s, which is in the range of the expected 
settling speed of a spider discussed in Chapter 4. Square markers indicate the normal drag on the ellipsoid, such 
that the direction of the force is normal to the axis of the ellipsoid. Circular markers indicate tangential drag on 
the ellipsoid, such that the direction of the force is parallel to the axis of the ellipsoid. Dashed lines are the drag 
forces without considering the rarefaction effect of the air (the fluid is regarded as a continuum for the entire 
regime of the Knudsen number). Solid lines are the drag forces considering the rarefaction effect of the air; (B) 
The dimensionless resistance coefficients on a 3.22 m long elongated ellipsoid versus the Knudsen number as 
the thickness of the ellipsoid is varied. The meanings of the plot symbols are the same as in Figure 6.2A.  
 

 

 
Figure 6.3 (A) Cunningham correction factors of a 3.22 m long elongated ellipsoid versus the Knudsen number as 
the thickness of the ellipsoid is varied. The uniform flow is fixed as 0.1 m/s, which is in the range of the expected 
settling speed of a spider in the Chapter 4. Solid filled square markers indicate Cunningham correction factors 
for the normal drag on the ellipsoid, such that the direction of the force is normal to the axis of the ellipsoid. 
Empty square markers indicate Cunningham correction factors for the tangential drag; (B) The drag ratio of the 
normal drag to the tangential drag versus the Knudsen number as the thickness of the ellipsoid is varied. 
 

Although the Knudsen number of a ballooning silk in the air flow belongs to the regime of transition 
(from the continuum to the free molecule regime), the thickness of a ballooning silk exists at the lowest 
boundary, where the fluid‐dynamic force of the continuum is still maintained as a similar value; 𝐶𝑐
1 .  Therefore,  the  simulation method  outlined  in  Chapter  5,  which  assumes  that  the  ballooning 
structure  is  under  a  continuum  condition  and  a  low  Reynolds  number  flow,  is  still  valid  for  the 
simulation. 
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6.4. The Ballooning Number 

Spiders’ ballooning can be understood as a physical phenomenon in which two different physical scales 
are connected: the macroscopic weight of the spider, although insects of such size normally utilise a 
high Reynolds number  flow  for  their  flight,  is sustained by  the micro‐fluid‐dynamic  forces  that are 
harvested through the use of  long thin fibres (see Figure 6.4). The physical properties of these two 
different scales are non‐dimensionalised and expressed as the ballooning number (see Eqns. (5.32)‐
(5.35)). An increase in the ballooning number means that the fluid‐dynamic forces exerted on a silk by 
the non‐uniform flow become dominant compared with the force of gravity that acts on the body. 
Moreover, a decrease  in the ballooning number means that the gravity force on the body becomes 
more dominant than the fluid‐dynamic forces on a silk, meaning that the spider will fall like a heavy 
particle, cutting through the eddies of the air flow. 

The characteristic velocity refers to the intensity of a non‐uniform flow. In the case of the turbulent 
air, the root‐mean‐square fluctuation velocity is the characteristic velocity. If we assume that a spider 
flies in a 1.96 m s‐1 mean wind speed (measured data 0.95 m above the ground), the root‐mean‐square 
fluctuation velocity is 0.41 m s‐1 on a sunny and light breeze day. Therefore, the ballooning number for 
turbulence in the field may be about 7.42 in the case of a 20 mg crab spider (see Eqn. (6.2); dynamic 
viscosity of air: 1.837 × 10−5 kg m−1 s−1; length of a spider silk: 3.22 m; number of silks: 60). This number 
belongs  to  the  regime  in which  the behaviour of  the ballooning  structure  is biased  (towards  slow 
settling in the turbulence; see Figure 5.25). The observed shapes of the ballooning silks in the field is 
also believed the events in the range of the ballooning number 1 𝐵𝑛 10 (see Figure 4.14). The 
superposed shapes of these ballooning silks are compared with the results of the bead‐spring model 
simulation (see Figure 6.5).  

 

 

Figure 6.4 Simple schematics of two different flow regimes in animal locomotion. Although the body scale of a 
spider belongs to the scales of winged insects, the flow regimes around spider silks are low Reynolds number 
flow regimes, which can be frequently found in the locomotion of micro‐organisms and cells. (Figures and 
photos by Ninghui Shi, Barfooz, Bobjgalindo on Wikipedia; Photos by Manlake Gabriel, Mamun Srizon, Boris 
Smokrovic, photostockeditor on Unsplash) 
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𝐵𝑛
𝜂𝜎𝐿

𝑚
𝑛 𝑔

   
(6.2) 

 

 
Figure 6.5 Superposed shapes of ballooning silks during the flight. The reference point is the position of its body 
(A) Superposed shapes of the observed ballooning events in the nature. (1 𝐵𝑛 10; see Figure 4.14) (B) 
Superposed shapes of the ballooning silks in the simulation (𝐵𝑛 1.38; see Appendix A Figure A 27). The 
blue point means the position of a spider body (a point‐mass). (C) Superposed shapes of the ballooning silks in 
the simulation (𝐵𝑛 10.6; see Appendix A Figure A 24). The blue point means the position of a spider body 
(a point‐mass). 

6.5. Suspension Characteristics 

The suspension characteristics of the ballooning structure were checked through the simulation. The 
drag anisotropy of spider silks in the low Reynolds number flow was determined as the cause of the 
slow  settling  (enhancement  of  floating  performance)  of  the  ballooning  structure.  The  deformed 
geometry of the filament structure was the main reason behind this slow settling. The strong non‐
uniformity of a flow also induced the additional increase of the resistance coefficient fluid‐dynamically. 
However, the extent to how much this mechanism works to influence the flight of spiders in nature 
could not be determined. The most  interesting cause of  the buoyancy capability of  the ballooning 
spider may be related to the vortical structures in the turbulent wind conditions. In a periodic cellular 
flow, if the size of the vortex is greater than 1.2 times the length of a ballooning silk, and the ballooning 
number for a cellular flow, 𝐵𝑛 , is greater than 1.13, the ballooning structure is trapped by a two‐
dimensional vortex (a transverse vortex in a 3D space). The phenomenon of a heavy particle becoming 
trapped in a vortical flow is very interesting, as the given flow field combined with a flexible filament 
offers  energy  that  prevents  the  heavy  particle  from  settling  down.  The  biased  behaviour  in  the 
homogeneous  turbulence proves  that  spiders  can  stay afloat  longer  in  turbulent air  for  two main 
reasons: the anisotropic drag and being trapped in a vortical flow. 

6.6. Coherent Structures in the Atmosphere 

Many studies explain that the thermal buoyancy motion of the air is the cause of spiders being able to 
take flight (Blackwall 1827, Richter 1970, Vugts and Van Wingerden 1976, Humphrey 1987). However, 
the wind near the place that spiders use to take off is unsteady and fluctuates over time (Suter 1999; 
see Figure 4.19). Studying  the structure of wind  in detail may offer some clues  to support a more 
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precise explanation for spiders’ ballooning. Greenstone (1990) has already proposed that the vertical 
velocity gradient of windspeed on the ground may be an important factor. Moreover, Suter (1999) and 
Reynolds et al. (2006) suggested that the turbulent wind may be deeply related with the ballooning 
phenomenon. Independent of this, a vast number of studies on the detailed structure of turbulent flow 
have been conducted in the field of fluid dynamics over the past few decades (e.g. Theodorsen 1952, 
Grass 1971, Willmarth and Lu 1972, Lu and Willmarth 1973, Adrian et al. 2000, Hunt and Morrison 
2000, Hommema and Adrian 2003, McNaughton 2004, Adrian 2007, Zhu et al. 2007, Finnigan et. al 
2009, Steiner et al. 2011, Dennis 2015, Harun and Reda Lofty 2018). These studies show that turbulent 
flow  is  not  random  motion,  but  that  there  rather  exist  organised  motions  within  the  irregular 
background motions. These organised motions are called ‘turbulent coherent structures’ (Harun and 
Reda Lofty 2018). In the channel flow or on the ground, which has various surface conditions, these 
coherent  structures  exist  as  horseshoe  vortices  or  hairpin  vortices  and  play  important  roles  in 
exchanging mass, momentum and heat between the layers in the boundary layer (Lu and Fitzjarrald 
1994, Raupach et al. 1996, Brunet and Irvine 2000, Finnigan 2000, Ganapathissubramani et al. 2002, 
Thomas and Foken 2007, Finnigan et al. 2009, Steiner et al. 2011, Damian 2016, Harun and Reda Lofty 
2018). Here, we discuss the relationship between these coherent structures and the mechanism of 
spiders’ aerial dispersal.  

6.6.1. Take‐off Phase 

In the near‐surface atmospheric boundary layer, a few metres from the ground surface, the updraft is 
not  purely  initiated  by  thermal  buoyancy  forces;  it  is  also  initiated  by  vortical  flows,  which  are 
generated by  the vertical  velocity gradient of wind  speed  (Hunt and Morrison 2000, McNaughton 
2003). Figure 6.6 presents a simple explanation of this phenomenon in two dimensions. First, the wind 
gradient caused by the friction of the ground generates vortical flows (surface eddies, which develop 
from the ground and grow stronger as they move backward and upwards; Adrian et al. 2000, Hunt and 
Morrison 2000, Hommema and Adrian 2003, Adrian 2007, Finnigan et. al 2009) on the ground (see 
Figure 6.6A). On  the upwind side of  the vortical  flow,  the upcoming wind  involves updraft; on  the 
downwind side, the upcoming wind usually includes downdraft because of the streamwise rotation of 
the vortex (see Figure 6.6B). Because both flow regions drift with the vortex in the downwind direction, 
the  updraft  usually  shows  a  low wind  speed  from  the  viewpoint  of  ground  reference, while  the 
downdraft shows high wind speed (see Figure 6.6C). Spiders are exposed to these two representative 
flows in the turbulent wind conditions (see Figure 6.6D). The updraft component may likely be used by 
a spider for their take‐off  in the air. The correlation of this updraft with  low wind speeds may also 
answer the question of why spiders prefer a low wind speed regime (under 3m/s) when embarking on 
their flight (Richter 1970, 1971, van Wingerden and Vugt 1974, Vugt and van Wingerden 1976, Salmon 
and Horner 1977, Tolbert 1977, Greenstone 1990, Lee and Kuntner 2015). 
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Figure 6.6 Simple schematic explanation using a single vortex on the ground. (A) Production of a vortical flow on 
the ground; (B) Presence of an updraft and a downdraft near the vortical flow; (C) Transformation of the relative 
wind speeds to the ground wind speeds; (D) Two representative flows in the turbulent wind conditions. 
 

These low wind speed regimes, which have updraft components, are generated not only by a spanwise 
surface eddy (as in Figure 6.6), but also by different shapes of vortical flows in three dimensions; for 
example, by streamwise vortices (possibly the legs of hairpin vortices; Robinson 1991, Panton 2001, 
Schoppa and Hussain 1998, 2002, Jimmenez and Pinelli 1999, Eitel‐Amor et al. 2015), a hairpin vortex 
(Theodorsen  1952,  Head  and  Bandyopadyay  1981,  Brooke  and  Hanratty  1993, McNaughton  and 
Blundell  2002,  Adrian  2007)  or  a  series  of  hairpin  vortices  (a  hairpin  vortex  packet)  (Head  and 
Bandyopadyay 1981, Smith 1984, Adrian et al. 2000). The validity of this model  in the atmospheric 
boundary layer has been confirmed by a few experiments in the region at a few metres in height from 
the ground (Hommema and Adrian 2003, Maurusic and Heuer 2007, Morris et al. 2007). In the near‐
ground atmospheric boundary layer, the structures can be seen as the wedge‐shaped first or second 
(I or  II) generation of hairpin vortex packets  (Adrian et al. 2000, Adrian 2007). This wedge‐shaped 
vortex packet can be visualised by seeding smoke with the smoke generating devices near the ground. 
Figure 6.7 shows the visualised vortex packet during daytime, to which an image processing technique 
has been applied, in the range of a few metres above the ground. The faint smokes are recognised by 
comparing the RGB vectors with that of the background and amplified. The recognised smokes are 
negatively visualised as the colour of white. The figure shows the upward development of the packet 
as it drifts in the downwind direction (see Figure 6.7A‐D and Figure 6.7 E‐H). These packet structures 
can be used by passive flyers, such as spiders, for their aerial dispersal in their take‐off phase. Figure 
6.8 shows the schematic of the vortex packets near the ground, and how these can be used in the take‐
off phase of the spiders’ ballooning. 
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Figure 6.7 Visualisation of hairpin vortex packets in the near-ground atmospheric boundary layer during daytime. 
(Mean wind speed: 1.96 m s-1 at 0.95m above the ground) (A) A wedge-shaped hairpin vortex packet; (B-D) 
Sequential upward development of the hairpin vortex packet in Figure 6.7A; (E) Before the generation of the 
hairpin vortex packets; (F-H) Sequential upward development of the hairpin vortex packet in Figure 6.7E (from 
the author’s experiment in the grass field). [Scan the right QR code or click the text to connect to the video]  
 

 

 
Figure 6.8 Schematic of vortex packets near the ground. Red and blue arrows are the relative wind velocities to 
the drift velocity of the coherent structure. 

http://dx.doi.org/10.14279/depositonce-9529
http://dx.doi.org/10.14279/depositonce-9529
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6.6.2. Suspension and Dispersal Phase 

Results  in Chapter 5 show that the non‐uniform (horizontal shear flow, transverse 2D vortex) flows 
around  the  ballooning  structure  increase  the  buoyancy  capability  in  the  turbulent  atmospheric 
boundary layer. The horizontally stretched fibre exhibits an increase of its vertical resistance coefficient 
and a vortical  flow  field  traps  the ballooning  structure  in or near  the eddy. One of  the  interesting 
features in the near‐ground boundary layer is that its ground is blocked mechanically by the ground 
surface. Therefore, the coherent structures (hairpin packets) are born at the surface and expand only 
upwards as they drift in the streamwise direction. According to studies of coherent structures in the 
atmospheric boundary  layer, during their development, the size of the vortices becomes  larger but 
weaker; however, once they merge together, they become larger and stronger vortices (Perry et al. 
1986, McNaughton 2003, Harun and Lofty 2018). Once spiders take off using local updrafts, which are 
induced by vortical flows, the latter phase of spiders’ aerial dispersal via ballooning may be intimately 
related with the development and existence of these coherent structures.  
This  intimate  relationship  can  be  qualitatively  supported  by  statistical  data  on  ballooners  in  the 
atmosphere. Meaningful information can be extracted from the data, which were collected over five 
years in the early 1930s by biplanes (Glick 1939). The data, which were gathered over 12 hours of flying 
time, were considered in order to make the plots. Figure 2.3 and Figure 2.4 present the vertical density 
plots of the wingless arthropods and the winged  insects. While the highest population densities for 
winged insects are at 20 feet (about 6 m) above the ground, the lowest sampling altitude by airplane  
(see Figure 2.4), the highest population densities for wingless arthropods (passive flyers) are at 200 
feet (about 60 m), which is not the lowest sampling altitude (see Figure 2.3). These population density 
distributions  are  very  similar  to  the  vertical  distributions  of  vertical  Reynolds  stress, 𝑤′𝑤′ ,  in  the 
turbulent boundary layers (see the distribution of velocity variance 𝑤  in Figure 6.9; Lenschow et al. 
1980, Moeng and Sullivan 1994). The vertical Reynolds stress represents the mixing activity of mass 
fluxes between the layers in the boundary layer (Loureiro and Silva Freire 2005, Lamberti et al. 2018). 
In this way, we may understand that the aerial dispersal of wingless arthropods is related to turbulent 
structures in the atmospheric boundary layer. The main contribution to the Reynolds stress is made by 
the coherent structures. For example, although the coherent structures occupy less than 4 % of the 
total area, they contribute more than 25 % to  𝑢′𝑤′ (Ganapathissubramani et al. 2002). Therefore, it 
can be deduced that the coherent structures in the atmospheric boundary layer may play an important 
role in the flight of spiders. 
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Figure 6.9 Vertical distributions of the velocity variances for the convective atmospheric boundary layer (redrawn 
from Moeng and Sullivan 1994, see also Lenschow et al. 1980). Here, we assume that 𝑤 𝑤 , because  𝑤 0. 
 

The highest altitude that spiders can reach may be limited by the atmospheric boundary layer, as the 
dispersal of aeroplanktons may be limited by the capping inversion (Rio and Hourdin 2007, Stull 1988, 
2017). The thickness of the atmospheric boundary layer varies based on weather conditions and the 
diurnal cycle. During the day, the thickness of the layer is around 1‐2 km, while it shrinks to only a few 
hundreds of meters thick during the night. The thickness extends up to 4‐5 km in the case of highly 
heated ground  (for example,  the atmosphere over a desert). While  the highest altitude at which a 
ballooning spider has been captured is 4.5 km, the spatial population between 0 and 2 km comprises 
75 % of the whole population (between 0 and 4 km) based on the recalculation from Glick’s collected 
data (Glick 1939). These two facts support the theory that spiders disperse using convection flows in 
the atmospheric boundary  layer. The positive correlation between atmospheric  instability  (which  is 
usually  represented as a Richardson number) and ballooning  frequency  is well  shown by previous 
studies (Thomas et al. 2003). Here, I would like to add the further detailed explanation that coherent 
structures in the atmospheric boundary layer may play an important role in the spiders’ dispersal. 
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7. Conclusions 

The physical flight mechanism underpinning the ballooning of spiders has been poorly understood for 
some  time. The primary difficulty associated with  research on  this  topic  is  caused by  the  invisible 
ballooning silks during the ballooning process.  In the present research, observational studies  in the 
field and  laboratory first revealed the physical properties of the ballooning fibres and  identified the 
types of silks involved. The crab spider, 20‐25 mg in weight, spins 50‐60 fibres of nano‐scale ballooning 
silks, the thicknesses of which range from 121 to 323 nm. The lengths of these silks are about 3 m on 
average, varying from 1 to 6 m. The amount of the ballooning fibres is sufficient for even large spiders 
(3‐150 mg in weight, 20‐25 mg in this experiment) to balloon with a very light updraft of 0.1‐0.5 m/s 
(vertical wind velocity). Previously, the drag line was known as a ballooning line. However, the present 
observations show that ballooning spiders use aciniform gland silks for their flight; these fibres are also 
used by other settling spiders when they wrap their prey.  

Accordingly, new interpretations are introduced in the present research. Spiders are organisms that 
utilise filament‐like structures for their aerial dispersal, unlike other winged flying insects. This kind of 
trait used to be found in plant seeds such as those of the dandelion and thistle; however, examples of 
this in the animal world are few. Thrips and very small chalcid wasps use wings consisting of many 200–
300‐μm‐long stiff setae. Spiders, however, use tens of highly flexible fibres to produce aerodynamic 
drag. The most interesting point here is that the spider is the heaviest among these kinds of organisms. 
Spiders’ ballooning is made possible because of the multiple, thin and long spider silks that enabled by 
its extreme  strength. The meaning of  filament‐like  structure  in organisms, which  locomote with  it 
actively  or  passively  is  because  those  structures  are materially  efficient  geometry  to  obtain  fluid 
dynamic force in the low Reynold number flow (viscous dominant flow). In other words, they enable 
the large gain of the fluid dynamic force with the filament‐like structures by investing the protein as 
small as possible.  

The nano‐scale silks also lead to another highly interesting fact. When considering the mean free path 
of the air molecules, which is about 65 nm, the thickness of the ballooning silks at 200 nm (averaged 
value; N=20), is slightly larger than the mean path length, but has the same order of magnitude. This 
flow condition 𝐾𝑛 0.65 belongs  to a  relatively high Knudsen number, categorised as part of  the 
transition regime (0.1 𝐾𝑛 10) from the continuum regime to the free molecule regime. In rarefied 
gas dynamics, such a high Knudsen number normally leads to a reduction of drag on the object. Using 
the  Cunningham  correction  for  the  non‐spherical  particle,  it  is  revealed  that  the  thickness  of  the 
ballooning silks  is set at the  lower  limit  in order to produce efficient drag, which has a Cunningham 
correction number of around 1. Therefore, 200 nm may be the smallest scale that the organism can 
utilise to effectively produce drag force using filament‐like structures. 

The  experimental  simulation  of  the  ballooning  structure  in  the  horizontal  shear  flow  and  the 
homogeneous turbulence highlights the biased motion of the ballooner, which falls slower than the 
structure would in still air. The reduction of the settling speed is caused by the anisotropic drag of the 
filament structure, which  is flexibly distorted and adapts  in non‐uniform flows. Normally,  in particle 
dynamics, the non‐linearity of particle motion is caused by (i) nonlinear drag (in the transition regime 
between  low and moderate Reynolds number  flows) and  (ii)  inertia  (preferential sweeping) during 
their sediment process. In the case of spiders’ ballooning, the anisotropic drag of the flexible filament 
produces this nonlinearity. In the vortical flow, the structure  is trapped by a horizontal (transverse) 
vortex. This can be regarded as an energy extraction, because the object, which  is heavier than air, 



 
Moonsung Cho     The Ballooning Flight of Spiders 
 

Conclusions  126   
 

remains at the same height by means of passive motion. This may be the reason why the filament‐like 
ballooner has a larger buoyancy capability than that of a point‐like ballooner (e.g. aerial seeds). 

By  introducing the previous research on turbulent flows conducted over the past few decades, the 
author explains and hypothesises that the coherent structure in the atmospheric boundary layer plays 
an important role in the aerial dispersal of spiders. The updrafts induced by the coherent structures 
are highly correlated with low rather than high wind speed regimes in turbulent wind. This may be one 
of  the  reasons why  spiders prefer a  low windspeed  regime  (usually under 3 m  s‐1)  for  their aerial 
dispersal. 

The  present  research  studied  the  spiders’  ballooning  from  the  viewpoint  of  fluid  dynamics. 
Accordingly, this study may be interesting not only from the perspective of biology, but also from those 
of  physics  and  engineering.  Two  different  flow  dynamics—the  low  Reynolds  number  flow  and 
turbulent flow (a representative flow phenomenon in high Reynolds number flow)—are involved in a 
single ballooning phenomenon. This  is because the silk has two different  length scales, hundreds of 
nm  for  the  thickness and a  few metres  for  the  length. The  fact  that  the  filament  is asymmetrically 
constrained during its suspension in the turbulent air flow because of the weight (body) at the end of 
the filament shows another its unique feature. All these assumptions result in the ballooning structure 
having a biased characteristic  in  the  turbulent  flow, which  is advantageous  for  longer  flight  times. 
Therefore, this phenomenon may be of interest for the sediment control of particles in a fluid flow, 
and additionally have an impact in the field of aerial exploration by upscaling the structure in the fierce 
environment—not only in the Earth’s atmosphere, but also in extra‐terrestrial atmospheres, in which 
the weather circumstances are violent and not well‐known. Under these circumstances, the passive 
flight mechanism of the spiders’ ballooning may be particularly useful. 
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8. Outlook  

The present study has explored various fields in science through the lens of ballooning flight: (i) spiders’ 
behaviour, (ii) fibre dynamics in a low Reynolds number flow, (iii) rarefied gas dynamics in MEMS, and 
(iv) coherent structures in the atmospheric boundary layer.  

From the observational study, the physical traits of ballooning silks were first unveiled. The thickness 
of each ballooning silk is at the scale of 200 nm. This size is so extremely thin that we were required to 
consider the rarefaction effect of air molecules. The previously established model shows that this scale 
of fibre may be the lower boundary of the scale that can practically produce the drag force under the 
conditions of  the air  continuum. When a  spider  spins  thinner and multiple  silks,  it  can effectively 
produce drag force and thus preserve the finite resource of her silk dope. This strategy is cost‐effective. 
Accordingly, the author suggests that the scale of 200 nm may have been optimised throughout the 
long history of spiders’ evolution. This should be studied further in future work. 

To extract  important parameters  in spiders’ ballooning, simulations were  implemented under a few 
assumptions: (i) a single silk ballooner, (ii) no consideration of a spider’s body size, and (iii) ignorance 
of the  inertia effect of a spider’s body. As  large spiders use multiple silks, the dynamics of multiple 
filaments  may  be  an  interesting  aspect  of  this  phenomenon.  The  modelling  of  hydrodynamic 
interactions between multiple fibres would also be a challenge in the simulation. In real spiders’ flights 
occurring in nature, the drag force of silks is proportional to the relative wind speed; however, the drag 
force on a  spider’s body  is  in  the  transition  region  (30  𝑅𝑒  330) between  the  low Reynolds 
number‐ and the high Reynolds number flows. A study of this nonlinearity may also be interesting for 
future work. Moreover, the large size of a spider’s body compared to the extreme thinness of a spider’s 
silk suggests that the inertial effect of a spider’s body should be considered in future modelling. 

The possible correlation of spiders’ ballooning take‐offs to the coherent structure in the near‐surface 
atmospheric boundary  layer should be also studied  in the field to confirm the hypothesis. Recently, 
the possible  relationship between Earth’s electric  field and  spiders’ ballooning  flight has attracted 
some attention as a possible explanation of the mechanisms behind spiders’ ballooning. The electric 
properties of ballooning silks against an electric field, whether or not the ballooning silks are charged 
during  the  take‐off phase, and  the potential  charging mechanisms of ballooning  silks are not well 
understood, and could thus constitute interesting studies in the future. 

Although a spider’s ballooning flight appears to be a purely scientific question in the field of biology, 
its study involves extensive potentialities regarding its technical application. The spinning process of 
ballooning fibres in the air can give us insight into possible ways of humans spinning artificial spider 
silk  in  the  future.  The  nonlinearity  of  a  flexible  fibre  in  a  non‐uniform  flow  provides  the  control 
mechanism  of  particle  sedimentation  in  rheology  and  the  passive  control  of  an  artificial micro‐
swimmer  in medical  science. Furthermore,  the  study of wind  structure  in  the atmosphere  sets us 
thinking about a micro‐size air vehicle achieving efficient flight during its operation. Lastly, if we recall 
the fact that the passive flight of a spider is a very effective means of migration to new and unknown 
regions due to  its passive mechanism, the passive flight of a spider could be an effective means of 
exploration  of  unknown  new  environments;  for  example,  the  exploration  of  hazardous  weather 
conditions in which active unmanned aerial vehicles cannot initially be deployed. Moreover, the usage 
would not be limited to atmospheric circumstances such as hurricanes or typhoons, but could also be 
extended to the exploration of the extra‐terrestrial atmospheres of gaseous planets such as Saturn or 
Jupiter. 
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10. Theses  

1. Spiders use multiple types of silk from different silk glands and ballooning silks are first identified 
and quantified. Spiders use the drag line to anchor themselves on a ground object. The spiders 
produce tens of fine aciniform gland silks in the winds to disperse aerially (the aciniform gland 
silks are generally used by other species as wrapping silks.  

2. A crab spider (18‐20 mg) spun 50‐60 separated ballooning fibers. Their thickness ranged 121‐323 
nm with an average of 211.7 nm. Their averaged  length of silks was 3.22 m  (max 6.2 m). The 
amount of ballooning silks enables even large spiders, 5‐150 mg, can balloon with the help of light 
upward air current, the vertical wind speeds of 0.1‐0.5 m/s. 

3. The meaning of a  filament‐like  structure  in  the organisms, which  locomote with  it actively or 
passively, is due to their materially efficient geometry in producing or gaining fluid dynamic forces 
in the viscous fluid environment. The structure enables that the organisms achieve appropriate 
fluid dynamic forces investing small amount of protein.  

4. Spinning multiple thin fibres produces aerodynamic drag force more efficiently, not only from the 
structural viewpoint but also from the material viewpoint, than spinning a single and long silk. It’s 
because,  first,  the  short  (relative  to  the  length  of  a  equivalent  single  silk) multiple  silks  can 
distribute their aerodynamic loads, while a single long silk should carry the whole aerodynamic 
drag. Second, multiple thin silks can produce multiple times of a drag force in comparison with a 
single thick silk which is produced with the same amount of silk dope. 

5. The  thickness  of  100‐300  nm may  be  the  lowest  boundary  of  the  scale which  can  produce 
aerodynamic force by the physical structure. The rarefaction effect of the air increases below the 
scale of 100 nm. Therefore, the filament structure under 100 nm cannot produce Stoke’ drag not 
anymore. 

6. Among  the  organisms, which  utilize  hairy  structures  for  their  passive  flight,  spiders  are  the 
heaviest animal. Dandelion and thistle seeds also use thin pappus for their aerial dispersal. Among 
these passive flyers, a spider is the heaviest organism.   

7. It is suggested that the ballooning behaviour of spiders may related to the coherent structure in 
the atmospheric boundary layer. The coherent structure builds the regions of low‐speed/upward 
and high‐speed/downward currents. This may be the reason why spiders prefer the condition of 
low wind speed for their take off. 

8. Ballooning  number  is  first  introduced  to  quantify  the  influence  of  non‐uniform  flow  on  the 
sedimentation of a filament which has a weight at its end. The number is defined as the ratio of 
fluid dynamic force (low Reynolds number flow) by non‐uniform flow on a filament structure to 
the  gravity  force  on  the  weight.  This  number  enables  the  nondimensional  analysis  of  the 
ballooning structure in different scales.  
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9. As  the  strength of non‐uniform  flow becomes greater,  the ballooning  structure  shows biased 
tendency of slow falling compared with its sedimentation in the still condition. One of the main 
causes of this biased behaviour is cause by anisotropic drag of a filament structure in a fluid flow. 
Trapping phenomenon of the ballooning structure in a vortex may the second cause of the biased 
behaviour. 

10. Because  of  the  anisotropic  character  of  a  filament  and  its  trapping  behaviour  in  a  vortex,  a 
filament‐like ballooner has better buoyant capability compared with a point‐like ballooner. 

11. The  coherent  structure  in  the  atmospheric  boundary  layer develops  always  from  the  ground 
surface to the upper atmosphere, this asymmetric environment can be also used in the spiders’ 
ballooning.  

12. If we account the fact that spiders are the first immigrants on the new‐born volcanic island and 
the adaptability of the flexible filament and the robustness of the passive flight in the turbulence 
(from  the viewpoint of stability and control),  the passive  flight of a spider can be used by  the 
human for the exploration of the unknown new environment, like the exploration of hazardous 
weather condition which can be found in a hurricane, typhoon or extraterrestrial atmosphere like 
the atmosphere in Saturn or Jupiter.  
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Abstract

The physical mechanism of aerial dispersal of spiders, “ballooning behavior,” is still unclear

because of the lack of serious scientific observations and experiments. Therefore, as a first

step in clarifying the phenomenon, we studied the ballooning behavior of relatively large spi-

ders (heavier than 5 mg) in nature. Additional wind tunnel tests to identify ballooning silks

were implemented in the laboratory. From our observation, it seems obvious that spiders

actively evaluate the condition of the wind with their front leg (leg I) and wait for the prefera-

ble wind condition for their ballooning takeoff. In the wind tunnel tests, as-yet-unknown phys-

ical properties of ballooning fibers (length, thickness, and number of fibers) were identified.

Large spiders, 16–20 mg Xysticus spp., spun 50–60 nanoscale fibers, with a diameter of

121–323 nm. The length of these threads was 3.22 ± 1.31 m (N = 22). These physical prop-

erties of ballooning fibers can explain the ballooning of large spiders with relatively light

updrafts, 0.1–0.5 m s−1, which exist in a light breeze of 1.5–3.3 m s−1. Additionally, in line

with previous research on turbulence in atmospheric boundary layers and from our wind

measurements, it is hypothesized that spiders use the ascending air current for their aerial

dispersal, the “ejection” regime, which is induced by hairpin vortices in the atmospheric

boundary layer turbulence. This regime is highly correlated with lower wind speeds. This

coincides well with the fact that spiders usually balloon when the wind speed is lower than

3 m s−1.

Author summary

Aerial dispersal of spiders, which is known as “ballooning,” enables spiders’ wide range of

dissemination—sometimes transoceanic. However, little is known about the ballooning

mechanism of spiders, due to the difficulty of observing the ballooning silks and little

awareness of spiders’ ballooning flight itself. From our observations in the field and in the

laboratory using a wind tunnel, we have characterized the heretofore unknown physical

properties of spiders’ ballooning silks. These quantitative values can explain large spiders’

ballooning behaviors. Crab spiders use tens of nanoscale fibers for their aerial dispersal. In
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the air current, these nanoscale fibers are governed by low Reynolds number fluid dynam-

ics, which means that the viscous force of the air is much more dominant than the inertial

force of the air. Using this nano/microscale fluid dynamics, spiders can become airborne

with a light updraft. From our wind measurements, we suggest that spiders use the orga-

nized updraft current in the turbulent wind. This may explain why spiders show the bal-

looning behavior at a low wind speed, as the updraft frequently exists in the low-speed

regime of the fluctuating wind flows. This work represents the most rigorous investigation

of spider ballooning to date and will inspire future research on the subject.

Introduction

Some spiders from different families, such as Linyphiidae (sheet-weaver spiders), Araneidae

(orb-weaving spiders), Lycosidae (wolf spiders), and Thomisidae (crab spiders), can disperse

aerially with the help of their silks, which is usually called ballooning behavior [1–6]. There are

2 representative takeoff methods in ballooning flight: “tiptoe” and “rafting” [7–10]. If spiders

perceive appropriate weather conditions for ballooning, they climb up to the highest position

of a blade of grass or a branch of a tree and raise their abdomen as if standing on their tiptoes,

in order to position the abdomen at the highest level, before spinning the ballooning lines.

They release a single or a number of silks in the wind current and wait until a sufficient updraft

draws their body up in the air. This is known as a “tiptoe” takeoff [9,10] (see S1 and S2 Figs).

Another takeoff method is called “rafting,” in which spiders release the ballooning lines from a

hanging position, relying on their drag line [7,8,10] (see S3 Fig). In these ways, some spiders

can travel passively hundreds of kilometers and can reach as high as 4.5 km above sea level

[11,12]. For example, one of the first immigrant species on new-born volcanic islands are

known to be spiders [13–15]. Aerial dispersal of spiders is an influential factor on agricultural

economy and ecology because spiders are highly ranked predators in arthropods and impact

on a prey’s population [16]. Due to the spider’s incredible aerial dispersal ability, the physical

mechanism of a spider’s flight has been questioned for a long time, not only in public media

but also in scientific research [16–23].

Ballooning dispersal is efficiently used by spiderlings (young spiders, just a few days after

eclosion from their eggs) to avoid cannibalism at their birth sites, which are densely populated

by hundreds of young spiders, and to reduce competition for resources [23,24]. Some adult

female spiders balloon to find a place for a new colony [4,25,26], and others balloon to search

for food and mates [4,27]. Most of the ballooning spiders were spiderlings and spiders under 3

mm in length and 0.2–2 mg in mass [1–5,28,29]. Nevertheless, there are only a few reports on

the ballooning of large spiders (over 3 mm in length, over 5 mg in mass) [4,5,25,26].

Spiders balloon most frequently during late spring and autumn seasons [2,4,30]. The influ-

ences of microclimates on ballooning—such as temperature, humidity, and wind conditions—

have been extensively studied: (i) Many studies agree on a positive correlation of temperature

[1,3,31] or a rapid increase in temperature [31–34]; (ii) low humidity is favorable for spiders to

balloon [1,32,34]; (iii) for small spiders, 0.2–2 mm in length, the favorable mean wind speed is

limited to 3 m s−1 at a level of 2 m [30,31,35]. The local favorable wind speeds were 0.35–1.7 m

s−1 in experiments and 0.55–0.75 m s−1 in nature [1,3]. These values, however, differ for spi-

ders of different sizes (between 0.78–1.21 mm) [1,36]. Recently, Lee and colleagues showed

that not only the mean wind speed at a level of 2 m but also the local wind speed can be limited

by a wind speed of 3 m s−1 for spiderlings [37]. Instability of atmosphere was pointed out as an
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influential factor [30,31,35]. Suter and Reynolds suggested a possible relation of spiders’ bal-

looning behavior with atmospheric turbulent flow [16,20].

There have been a number of models that have tried to explain spiders’ high buoyant capa-

bility (aerial dispersal capability): a fluid-dynamic lollipop model [17], a flexible filament

model in turbulence [16], and an electrostatic flight model [22]. Recently, Zhao and colleagues

implemented the 2-dimensional numerical simulation using an immersed boundary method,

which can simulate the ballooning dynamics in more detail [38]. The result shows that the

atmospheric instability enables longer suspension of a ballooner in the air, which agrees with

the result of Reynolds’s simulation and suggests that a spider may sense the vibration of vortex

shedding on the spider silk through their silk [16,38], which is an interesting hypothesis.

In spite of the abovementioned models and studies, dynamics in spiders ballooning are still

not well understood, because of a lack of serious scientific observation studies and specific

experiments. Many of the ballooning spiders are very small, with weights of 0.2–2 mg, which

are difficult to study [1,3,36,37]. Many described experiments were not focusing on the spider’s

ballooning behavior itself but assumed that spiders use a certain length of the drag line

[18,19,21]. The ballooning of large spiders is also a struggle because (i) the observed physical

properties of ballooning silks and spider size (60–80 cm long and 3–4 silk threads, 85–150 mg

body weight) of an adult of Stegodyphus mimosarum seemed to be unrealistic for ballooning

[25], because the required vertical speed of wind was 9.2–21.6 m s−1, according to Henschel’s

calculation [18,39]; (ii) Humphrey’s model cannot explain the ballooning flight of spiders with

a weight of over 9 mg, because of the mechanical properties of a spider silk [17]. The following

questions are still to be answered: (i) How many and how long are the silk fibers needed for

ballooning, especially in the case of large spiders with weights over 5 mg? (ii) Which silk fibers

and glands are used for ballooning? (iii) How do ballooning silks shape during the flight? (iv)

Do spiders control the buoyant capability by changing the length of silks or their pose during

the flight? (v) Why do spiders usually balloon at a low wind speed (below 3 m s−1)?

The aim of this paper is to offer behavioral clues and quantitative data in ballooning flight

that may answer these questions. Therefore, we investigated the ballooning behavior of adult

and subadult crab spiders (Xysticus spp., Thomisidae) that had a size of 3–6 mm and a weight

of 6–25 mg. This observation of large spiders could provide a good basis for the physical char-

acterization of ballooning. Additional experiments were performed in a wind tunnel for a pre-

cise documentation of ballooning silks and to analyze the details of ballooning behavior. Also,

the aerodynamic environment on a flat grass field was measured to investigate the usable

updraft for a ballooning flight.

Materials and methods

Ethics statement

The species used in the experiments (Xysticus genus) are not endangered or protected species.

No specific permissions were required. All applicable international, national, and institutional

guidelines for the care and use of animals were followed. No permission was required to collect

insects from the collection site, the Lilienthal Park and the Teltow Canal. These sites are within

the province of Steglitz-Zehlendorf.

Animal care

The collected adult and subadult crab spiders (Xysticus genus) were raised separately in a plas-

tic box (length × width × height: 13 × 13 × 7 cm), which has ventilation holes. Once a week,

the spiders were fed a mealworm, Tenebrio molitor, and moisture was provided with a water

spray.
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Field observations

Crab spiders (Xysticus cristatus, X. audax, etc.) were collected at Lilienthal Park and along the

Teltow Canal in the Berlin area, Germany, and observed each autumn, especially during Octo-

ber, from 2014 to 2016. Lilienthal Park was selected for the observation of preballooning

behavior because the ballooning phenomenon of adult and subadult crab spiders is frequently

observed in this region.

Takeoff. On sunny and partly cloudy days in autumn, 14 crab spiders (8 females, 2

males, and 4 not identified; adult or subadults) were collected at Lilienthal Park. These spi-

ders were released in the same place on a self-built artificial mushroom-like platform (a 5.5

cm diameter half sphere, 1.2 m above a ground surface, gypsum material). This platform

was intended to stimulate tiptoe preballooning behavior. Because of its convex surface (half

sphere), spiders can easily recognize that the top of the convex surface is the highest position

that may promote tiptoe behavior. The white color of this platform allowed the visual clarity

of the spider’s behavior. During the observation, the ballooning behaviors were recorded by

digital camera. Additionally, titanium tetrachloride was used for the flow visualization of the

wind. The local wind speed and temperature were not measured directly, but the values from

the Dahlem weather station (4.5 km distance from the observation site, the anemometer is

installed 36 m above the ground in the 20 m-high forest canopy) may provide approximate

conditions.

Statistical analysis of preballooning behaviors. The 14 crab spiders were set a total of

27 times onto the mushroom-shaped platform in natural weather. The detailed preballoon-

ing behaviors in “takeoff” observation were analyzed statistically: (i) active sensing motion,

(ii) tiptoe motion, (iii) tiptoe takeoff, (iv) drop down, and (v) rafting takeoff (see “Takeoff” in

the Results section). If they did not tend to balloon or hid for about 5 min, they were recol-

lected. Once a spider raised 1 or both front legs (leg I) and then put them back again on the

platform, this was considered to be an active sensing motion and was counted as 1 behavior.

Tiptoe motion, raising the abdomen and putting it down again, was also counted as 1

motion. The transitions between behaviors were also counted. These numbers were first

expressed as percentage frequency by normalizing with the total number of transitions (see

Eq [1], fi,j is a normalized frequency of the transition from i-th to j-th behavior. ni,j is the

number of the transition from i-th to j-th. m is the number of categorized behaviors). The

probability from one behavior to next behavior is expressed by normalizing with the total

number of previous behaviors (see Eq [2], pi,j is the probability of the transition from i-th to

j-th behavior).

fi;j ¼
ni;j

Pm
i¼1

Pm
j¼1

ni;j
;
Xm

i¼1

Xm

j¼1
fi;j ¼ 1 ð1Þ

pi;j ¼
ni;j

Pm
j¼1

ni;j
;
Xm

j¼1
pi;j ¼ 1; where i ¼ 1; 2; . . . ;m ð2Þ

Gliding. Gliding of crab spiders was observed in the autumn along the Teltow Canal

because of the ecological and topographical benefits for the observation of ballooners: (i) crab

spiders frequently glide along the canal during the autumn; (ii) the angle of the sun’s rays in

the morning was appropriate for the detection of the ballooning silks during their flight; (iii)

the dense trees on the opposite side of the canal provide a dark background, which facilitates

the observation of floating silks. The shape of the threads during flight could not be photo-

graphed nor recorded as a video because only limited parts of the ballooning threads were
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reflected by the sun’s rays. However, the movement and shape of the threads could be recog-

nized with the naked eye, and these shapes were quickly sketched by hand.

Identification of ballooning lines

Sampling of ballooning lines. Twelve crab spiders (9 females and 3 males, adult or sub-

adult) were used for the wind tunnel experiment. Preballooning behavior of these spiders was

induced in front of an open jet wind tunnel in which the diameter of the nozzle exit is 0.6 m

(see Fig 1A). The spinning behaviors that led to the ballooning silks was observed precisely.

There were no obstacles next to the wind tunnel, leaving about 9 m of free space from the noz-

zle to allow ballooning fibers to float horizontally without any adhesion to other objects. The

wind speed and temperature were measured with a PL-135 HAN hot-wire anemometer. To

Fig 1. Experimental materials and methods for identification of ballooning lines. (A) A schematic view of wind tunnel tests. (B) Sampling of ballooning fibers in

front of an open jet wind tunnel. (C) Reel with a steel wire to measure the length of ballooning silks.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g001
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enable sampling of the ballooning fibers, the wind speed was adjusted at 0.9 m s−1, because spi-

ders drifted downstream if the wind speed was above 1 m s−1. The room temperature was 22–

25 ˚C. The ballooning behavior was stimulated with a 1,000-watt hair dryer (low-wind-speed

mode) that produces warm air (30–35 ˚C) and the fluctuation of wind. The hair dryer was

positioned beneath the nozzle of the wind tunnel upward to avoid direct exposure to hot wind

from the hair dryer (see S4 Fig). As soon as spiders showed tiptoe behavior, the hair dryer was

turned off. The turbulent intensity of the wind tunnel was 1.1% (without the hair dryer) and

11.3% (when the hair dryer turned on). There was difference in temperature between the labo-

ratory and the field. The difference can be explained as follows: first, the ballooning behavior is

coupled not only with weather condition but also with biological condition, e.g., seasonal dis-

persal, mating, insufficient resources, etc. [2,4,26,30]. If the biological pressure for spiders to

disperse is high, spiders may try to disperse even though it is low temperature. Second, the sud-

den increase of temperature acts on ballooning behavior as an influential factor [31–35]. If

there is the sudden increase of temperature—e.g., because of sunshine in the morning—the

ballooning behavior can be triggered even in low-temperature conditions. There are some

reports that spiders ballooned also at relatively low temperatures, 10–20 ˚C [33,34; the author’s

field observation (13–19 ˚C)].

Ballooning fibers were collected on a microscope slide on which 2 narrow strips of a dou-

ble-sided bonding tape were attached. The ballooning fibers were sampled near the spinnerets

(see Fig 1B). A total of 11 samples were prepared from 28 spinning events of ballooning silks.

In the experiment, a total of 4 spiders responded to show ballooning behavior—two of them

were very active. Two samples were selected, because the other samples failed to capture all the

ballooning fibers on a single microscope slide or because the fibers on the slides were deranged

during the capturing process. Simultaneously, silk fibers were captured on a square wire frame

and carefully wound around it in order to measure the length of ballooning threads (see Fig

1C). The length of the silks was calculated by multiplying the total number of half revolutions

by the width of the square wire frame (20 cm). The successfully sampled ballooning fibers

were later studied with a field emission scanning electron microscope (FESEM).

FESEM. The sampled ballooning fibers were coated with gold using a sputter coater (SCD

030, Balzers Union) and observed with a FESEM (DSM 982 Gemini, ZEISS, with 5–10 kV

accelerating voltage). The number of ballooning fibers was carefully counted, and the thickness

of fibers was measured. The spinnerets of a female X. cristatus were also observed with the

FESEM. For sample preparation, the female spider was fixed in 2.5% glutaraldehyde and dehy-

drated in ascending concentrations of ethyl alcohol from 30% to 100% (10 min at each concen-

tration). After dehydration, the sample was dried with a critical point dryer (CPD 030,

BAL-TEC). The prepared sample was coated with gold using a sputter coater (SCD 030, Bal-

zers Union) and observed with the FESEM (SU8030, Hitachi, with 20 kV accelerating voltage).

Investigation of the aerodynamic environment

For the investigation of the turbulent atmospheric boundary layer, ultrasonic 3-dimensional

wind speed measurement took place on a grass field (53˚ 110 42@ N, 12˚ 090 40@ E, see Fig 2A

and 2B). This place is also a habitat of the Erigone and Xysticus genus, which do ballooning

behavior. To avoid mechanically induced updrafts by hills, trees, and rocks, a flat grass field

was selected. The 3-dimensional wind speed data at 2 different mean wind speeds (1.99 m s−1

and 3.07 m s−1) were measured on a sunny day in the autumn for 5 min with the sampling fre-

quency of 20 Hz. In order to eliminate small-scale fluctuation in the turbulent boundary layer,

a quadrant analysis was introduced [40–44] (see Eq [3]; u and w are, respectively, horizontal

and vertical wind speeds. u0 and w0 represent, respectively, streamwise fluctuating velocity and
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vertical fluctuating velocity. Those are equal to the subtracted values of the actual values of

velocity minus the mean values of the velocity. H is the threshold parameter, which means the

size of a hole. u0rms and w0
rms indicate root mean squared fluctuation velocities).

u0w0 � Hðu0rmsw
0

rmsÞ ð3Þ

Results

Field observations

Takeoff. In the Thomisidae family, not only female but also male adult spiders showed

ballooning behaviors (see S1 Fig). During the observation days, the temperature was 16–19 ˚C,

and the mean wind speed was 6–7 m s−1 (gust 14–17 m s−1), as reported by the nearest weather

station in Dahlem. The sensor was installed on 36 m position above the ground. Therefore, the

local wind speed at 1.2 m above the ground must be much lower than these values. Later, we

checked the wind speed on a similar day, on which the mean wind speed from the weather sta-

tion showed 6–7 m s−1. The mean wind speed for 10 min showed 2.11 m s−1.

On the experiment day, the spiders mostly showed tiptoe behavior. At the first stage of tip-

toe behavior, the crab spider evaluated the wind condition not just passively through the sen-

sory hairs on its legs but rather actively by raising 1 of its front legs (leg I), or sometimes both,

and waited in this position for 5–8 s (see Fig 3A, 3B and 3C and S1 Video). This sensing behav-

ior was often repeated a few times before the tiptoe pose. After each sensing step, the crab spi-

der rotated its body in the direction of the wind (see Fig 3C and 3D).

If the spider decided that the wind was adequate to balloon, it raised its abdomen (already

known as a tiptoe behavior, see Fig 3D) and spun its ballooning silks without any help from its

legs. Before spinning ballooning silks, there was a motion of a rear leg (leg IV) (see S5 Fig),

with which the spider holds its safety line that connected its spinnerets to the substrate and

then puts it on the substrate (see S2A and S2B Fig and S2 Video).

Fig 2. Experimental material and place for 3-dimensional wind velocity measurement. (A) A 3-dimensional ultrasonic anemometer (Windmaster 1590-PK-020,

Gill Instruments) is installed 0.95 m above the ground. (B) The simplest conditions (i.e., a flat surface) were selected. The flat place is covered with the 6 cm short cut

grass. Within a radius of 300 m, there is no obstacle object.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g002
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The crab spider first spun a single or a few fibers and then many fibers (see Fig 4A–4G).

The spun ballooning fibers were approximately 2–4 m long and formed a triangular sheet,

which fluttered among the turbulent flows of the wind. The vertex angle of this triangular

sheet was about 5–35˚ (see Fig 4C–4G). If the wind condition was not appropriate, the spider

cut the silk fibers and spun them again. If the ballooning silks generated enough drag, the spi-

der released the substrate and became airborne (see Fig 4H). From careful video investigation,

it was observed that spiders stretched all their legs outward as soon as the spiders achieved

takeoff. Many ballooned crab spiders soared diagonally upward along the wind flows. These

paths had 5–20˚ inclination above the horizon. Some spiders traveled quasi-horizontally.

Some spiders soared along a steep path (about 45˚). During this steep takeoff, the spiders took

off with relatively slow speed. The anchored drag line (safety line) between the platform and

the spider’s spinneret could be seen. This anchored line endured without breaking until it

became 3–5 m long. After a while, it was broken mechanically. From the wind tunnel experi-

ment, it was found that the anchored line consists of 2 fibers.

Three new facts about ballooning were uncovered. First, the crab spider does not evaluate

the wind condition passively, but actively by raising 1 of its legs I. Second, this adult ballooner

anchors its drag lines on the platform not only during its rafting takeoff but also during tiptoe

takeoff. Third, the crab spider postures all its legs outward and stretched, when airborne, not

only at the takeoff moment but also during the gliding phase (see S6A–S6D Fig).

Rafting preballooning behavior was also observed. The local weather condition was a little

bit colder and windier than that of the previous observation day of tiptoe takeoff. Crab spiders

Fig 3. Sequence of active sensing motion with front leg (leg I) (negative images). (A) The spider first senses the condition of the wind current only

through sensory hairs on its legs. (B) Then, if the condition seemed appropriate, the spider sensed more actively by raising leg I and keeping this pose for 8

sec. (C) If the spider decided to balloon, it altered its posture. (D) The spider rotated its body in the direction of the wind and assumed tiptoe posture.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g003
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Fig 4. A crab spider’s ballooning process (images were converted to negative images to visualize ballooning lines). (A, B) Initial phase of spinning

ballooning lines; (C, D, E, F) Fluttering of a bundle of ballooning lines. Because of turbulent flows in wind, the ballooning threads fluttered unsteadily. (G)

Takeoff moment. (H) Airborne state of a ballooning spider. (Original video: see S3 Video).

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g004
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were not active on that day. As soon as they were set on the platform, they showed 1 of 2

behaviors. Either they hid on the opposite side of the platform to avoid the wind, or they

quickly retreated downward about 0.4–1.1 m, relying on their drag lines (see S3A and S3B

Fig), and spun their ballooning fibers downstream of the wind. At this time, spiders spun a sin-

gle or a few fibers first and then many fibers, as they showed during the tiptoe takeoff (see S3C

and S3D Fig). During this process, the spiders also postured all their front legs and second legs

outward and backward so that they hung and directed their bellies in an upward direction of

the wind. The backward (downstream)-spun threads slowly curved upward, and the spiders’

bodies also slowly moved upward (see S3D Fig). At some point, when the threads had gener-

ated enough drag and lift, the drag lines near the spinnerets were cut, and the spider finally bal-

looned (see S3E and S3F Fig).

Statistical analysis of preballooning behaviors. The spiders showed 68 active sensing

motions with leg I. Forty-two tiptoe preballooning motions could be observed. Six spiders had

ballooned successfully after their tiptoe pose. They also dropped down 8 times, relying on their

drag line. Three of them showed a rafting takeoff (see Table 1).

The initial behaviors were mostly started with sensing motion. The frequent transitions

occurred between sensing motion and tiptoe motion (see Fig 5A). Spiders flew from only

either the tiptoe pose or the dropping and hanging pose (see Fig 5B). The probability of the

ballooning takeoff from tiptoe behavior was 9.8%. The probability of the ballooning takeoff

from the rafting pose was 37.5%.

The duration of each tiptoe behavior was measured, and their frequencies were analyzed.

Short-period tiptoe poses, which lasted for less than 5 s, were the most frequent. The longest

tiptoe event lasted 65 s. The observed successful ballooning takeoffs were not biased in relation

to tiptoe duration (see Fig 6).

Gliding. A total of 32 floating threads were observed at the Teltow Canal. Most of them

were horizontally transported along the channel at about 1–8 m above the water surface. They

drifted passively due to light wind but rarely fell down. Some of their silks were inclined down-

stream. The others were inclined upstream. Two of 32 floating threads were just threads alone

without a spider. The number of observed threads was 1–5. However, as not all threads were

visible with the naked eye, some may have been the multiple threads that stuck together,

although they seemed to be a single thread. Some of them may not have been seen because of

their inappropriate angles and positions in relation to the sun. Most of the spiders were posi-

tioned at the lower end of their threads. Although the threads showed different numbers and

shapes, they were usually laid diagonally (see Fig 7).

Table 1. Ballooning behaviors on the artificial platform.

Date

(2015)

Temp.

(˚C)

Wind (mean

/gust)

(m s−1)

Number of

specimens

Number of

tests

Sensing

motion

Tiptoeing Rafting Total ballooned

spiders

Escape

(fall

down)
Tried Ballooned Drop &

climb

Ballooned

9.24

(13:00–

14:30)

19 6/17 7 14 48 30 4 1 0 4 3

9.26

(13:00–

15:30)

16 ± 1 7/14 5 11 20 12 2 5 1 3 2

9.28

(12:00–

12:30)

16 6/16 2 2 0 0 0 2 2 2 0

Total 14 27 68 42 6 8 3 9 5

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.t001
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Identification of ballooning fibers

The separation of glands for a drag line and ballooning lines was observed in ballooning

behaviors in the laboratory. The anchored drag line was connected to the anterior spinnerets,

and ballooning fibers were spun from either 1 or both posterior and/or median spinnerets (see

S5A and S5B Fig). The lengths of the ballooning fibers were measured, 3.22 ± 1.31 m (N = 22),

Fig 5. Sequential relations between behaviors for ballooning. (A) The percentage frequency of the behavior transition (the total number of transitions:

N = 141). (B) The transition matrix between behaviors (the total numbers of categorized behaviors: NI = 25, NS = 65, NT = 41, ND = 8, NH = 2). The

corresponding underlying data can be found in S1 Data. B, takeoff; D, dropping and hanging behavior; E, escape; H, hiding motion; I, initial state; N, not flown;

S, sensing motion; T, tiptoe behavior.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g005

Fig 6. Frequency diagram of tiptoe behaviors according to tiptoe duration (N = 42). Black columns are the tiptoe

behaviors that were connected to the successful ballooning takeoffs (N = 4). The corresponding underlying data can be

found in S1 Data.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g006
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from 22 spinning events of 2 crab spiders (16.4 and 18 mg) (see Fig 8). The maximum length

of the spun ballooning lines was 6.2 m.

The successfully collected ballooning fibers of both X. cristatus and Xysticus spp. were

observed with the FESEM. Ballooning fibers consisted of 2 thick nanoscale fibers that were

attached together (see Fig 9B and 9C) and many thin nanoscale fibers (see Fig 9A–9D). The 2

adult spiders, Xysticus species, spun 48–58 thin nanofibers and 2 thick nanofibers. The thick-

ness of the thin nanofibers ranged from 121 to 323 nm, with an average of 211.7 ± 45.2 nm

(N = 40). The thickness of the thick nanofibers was 698–768 nm, with an average of

722.2 ± 32.5 nm (N = 4) (see Table 2). The spun fibers were split independently (see Fig 9A–

9D).

On the other hand, drag lines consist of 1 pair of fibers (see Fig 9E) (sometimes 2 pairs,

from left and right, see Fig 9F), which were spun from the major ampullate glands on the ante-

rior spinnerets. The thickness of these major ampullate silks was about 500 to 800 nm (see Fig

9E and 9F).

Aerodynamic environment on the short-grass field

Two data sets at the different mean wind speeds (1.99 m s−1 and 3.07 m s−1) for 5 min were col-

lected. Usable updrafts were investigated in the turbulent atmospheric boundary layer. Each of

the cases showed the vertical deviation of ±0.225 m s−1 and ±0.267 m s−1, respectively, which

Fig 7. Sketches of ballooning structures (body + ballooning threads). These structures were observed above the water surface, at heights of 1–8 m. Wind was

blowing from left to right. Therefore, these structures were transported in the same direction as the wind. Black, thick points represent the spider’s body. Black

lines represent ballooning threads.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g007
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ranged from −0.5 to 0.5 m s−1 and from −0.6 to 0.7 m s−1 (see Fig 10A and 10B). The turbulent

intensities were 21% and 23.7% in the mean wind speeds of 1.99 m s−1 and 3.07 m s−1, respec-

tively. The vertical wind speed of both cases is negatively correlated to the horizontal wind

speed. The slopes of regression fits are −0.235 (r = −0.575r) and −0.077 (r = −0.259), respec-

tively. The horizontal wind speeds of both Q2s are positioned below the wind speed of 3 m s−1.

Discussion

From our observation, the physical properties of ballooning silks were identified together with

previously undescribed behaviors during ballooning: (i) an active sensing motion of the wind,

(ii) an anchoring behavior during tiptoe takeoff, (iii) a tidying-up motion of an anchor line

(drag line, safety line), and (iv) an outward stretching pose during a flight. These findings pro-

vide some clues and answers that were previously unsolved in spiders’ ballooning flight. The

measured wind data also provide the possible mechanism from the viewpoint of the environ-

ment. We interpret as follows.

Spider’s active sensing motion of the wind condition

Crab spiders showed a motion that seemed like actively evaluating the meteorological condi-

tion before their takeoff. Normally, ballooning behavior is first triggered either by a warm

ambient temperature or by a rapid increase in ambient temperature [31,36]. Additionally, if

they are exposed to a wind that is slower than 3 m s−1 (favorable in 0.35–1.7 m s−1 wind speed

for spiderlings), they show tiptoe behavior [1,3,36,37]. Until now, it had been thought that spi-

ders sense the wind speed passively through the sensory hair (trichobothria) on their legs

[17,31,45]. However, the present observations show that spiders may sense the aerodynamic

condition of wind not just passively but rather actively, raising leg I high and shaking it. Strong

interactive behavior transition between sensing motion and tiptoe motion (see Fig 5A) sup-

ports that active sensing motions are related to the spiders’ ballooning flight, because the tiptoe

behavior is prerequisite behavior for ballooning takeoff (see Fig 11). The leg-raising behavior

Fig 8. Distribution of the length of ballooning lines (N = 22). The corresponding underlying data can be found in S2

Data.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g008
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Fig 9. Scanning electron microscopic images of ballooning lines and drag lines. (A) Ballooning fibers of X. cristatus
(1,300×). (B) Ballooning fibers of X. audax (10,000×). (C) Middle part of ballooning fibers of X. audax (20,000×). (D)

Ballooning fibers of X. cristatus (30,000×). (E) One pair of drag fibers of X. cristatus (a weight of 18 mg) (20,000×). (F)

Two pairs of drag fibers of Xysticus spp. (a weight of 15.6 mg), which attached together (20,000×).

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g009
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can be interpreted as follows: the spider enhances the sensibility of its sensory hairs by raising

its legs upward in the outer region of the boundary layer, where airflows are faster than near

the substrate and undisturbed by spiders’ bodies themselves. The first instars of the coccid Pul-
vinariella mesembryanthemi show a similar behavior by standing on their hind legs to capital-

ize on higher air speed in the thin boundary layer for their aerial dispersal [46].

The spider’s active sensing motion of the wind tells us two important things. First, in spi-

ders’ ballooning, aerodynamic force maybe be a dominant factor. One hypothesis claims that

an electrostatic charge on ballooning silks could generate lifting forces in the earth’s vertical

atmospheric electrostatic field [22]. However, the leg-raising behavior indicates that, from the

spider’s viewpoint, airflow is an important factor for its ballooning. Second, the spiders’ bal-

looning may not be random flight that simply relies on the random condition of the wind, but

they may sense and evaluate the condition of the wind and wait for the appropriate moment to

initiate ballooning. Thirty-eight percent of tiptoe behaviors lasted 10–65 s. This can be inter-

preted that there may be favorable wind conditions for spiders to balloon. If spiders evaluate

wind conditions and wait for their aerial dispersal, this can be a distinct feature of spiders’ bal-

looning in contrast to other passive aerial dispersal, like that of seeds or aeroplanktons. Addi-

tionally, this evaluating behavior can also save their silk dopes during their takeoff trials by

reducing failure cases, for example, by avoiding unfavorable wind conditions after spinning

the ballooning silks.

Table 2. Identification of the number and thickness of ballooning fibers through FESEM.

Species Weight Thin nanoscale fibers Thick nanoscale fibers

Number of fibers Thickness of fibers Number of fibers Thickness of fibers

Spider 1 Xysticus spp (f.) 20.8 mg 58 192.3 ± 36.3 nm (N = 20) 2 734.0 ± 48.1 nm (N = 2)

Spider 2 X. cristatus (f.) 18 mg 48 231.1 ± 45.6 nm (N = 20) 2 710.5 ± 17.7 nm (N = 2)

Average - - 53 ± 7.1 (N = 2) 211.7 ± 45.2 nm (N = 40) 2 (N = 2) 722.2 ± 32.5 nm (N = 4)

Abbreviation: FESEM, field emission scanning electron microscope

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.t002

Fig 10. Horizontal and vertical components of the wind speeds for 5 min on u–w domain. (20-Hz sensing rate). (A)

The case of 1.99 m s−1 mean wind speed (30 October 2016 12:39–12:45 LT). (B) The case of 3.07 m s−1 mean wind speed

(29 October 2016 10:54–11:00 LT). Orange cross points: the quadrant data (Q1–Q4) of the measured wind speeds

according to u0 and w0. Blue cross points: the ignored data regarding as a small-scale fluctuation (H< 1). Red lines are

linear regression fit lines. The corresponding underlying data can be found in S3 Data.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g010
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In the near-surface atmospheric boundary layer, the updraft is not initiated by thermal

buoyancy forces but is initiated by the shear winds, which generate shear-driven turbulent

flows [47,48]. The generated turbulent eddies build intermittent updraft and downdraft

regions, which drift to the downwind direction. If spiders sense either this moving updraft

zone directly or the appropriate wind condition that can build this moving updraft structure,

indirectly, the spiders’ sensing motion and timing of the decision may be helpful for their suc-

cessful takeoff.

There are still other questions that can be asked. If spiders sense these wind conditions,

what type of information do spiders need for their decision to balloon? From previous studies

and the author’s observations, we deduce several factors. (i) Wind speed: A spider does not

show tiptoe behavior under conditions of high wind speed, over 3 m s−1 [1,3,36,37]. (ii) A ver-

tical wind speed: Favorable condition for ballooning, usually vertical acceleration of wind, per-

sisting only for a few seconds. Under such a condition, the spider spins its silk fibers in wind

rapidly and releases its substrate [20,36]. (iii) Wind direction: From our observation, spiders

rotate their body in the direction of the wind as soon as they have evaluated the wind condi-

tion. Therefore, at least, spiders perceive wind direction. (iv) Wind fluctuation: For drop and

swing dispersal, spiders were particularly more active with turbulent flows [49]. This shows

that spiders can perceive the fluctuation of a turbulent flow. Suter showed that the ballooning

site is usually laid within chaotic air flows [20]. Reynolds showed that the chaotic motion of

turbulent flow reduces the terminal speed of ballooners and that this feature enables long per-

manence in the air [16]. Therefore, it can be deduced that spiders may sense the fluctuation of

wind.

Ballooning lines and anchored line

For crab spiders, ballooning lines were not identical with a drag line. The source of ballooning

lines is not well known [3,19]. There is a report that some of primitive spiders—Sphodros

Fig 11. Takeoff process for tiptoe ballooning. The probabilities are calculated based on the total number of behaviors at each stage (see

Fig 5B).

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g011
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spiderlings and Ummidia spiderlings, which do not use the complex preballooning behaviors

such as tiptoe and rafting—use a drag line as a ballooning line, which is known as “suspended

ballooning” [10]. Spiders drop down from the end of a branch, relying on their drag line. If

there is a breeze, the drag line near its point of attachment to the platform would be sheared

and drift through the air [28,50]. From this context, many previous studies regarded that spi-

ders use their drag line for ballooning dispersal [16,17,22,23,38]. Some experiments substituted

a drag line for a ballooning line [18,19,21]. However, Suter guessed from Tolbert’s observation

that ballooning lines might be different from the drag line [3,18,20]. Our observation assures

that in crab spiders, these ballooning lines are not identical with a drag line because those were

spun from either or both of the median and/or posterior spinnerets (see S7A and S7B Fig).

Normally, the drag line is spun from major ampullate glands in the anterior spinneret [51].

The crab spiders spun 48 to 58 thin nanofibers and 2 thick nanofibers. These thin nanoscale

fibers seemed to be aciniform fibers (wrapping silk) from the median/posterior spinnerets.

The thick nanoscale fibers seemed to be minor ampullate silks from the median spinnerets.

Moon and An observed that one of the median spinnerets (left and right) of Misumenops tri-
cuspidatus (crab spider) contains 2 pairs of ampullate glands and 20 (±3) pairs of aciniform

glands, and one of its posterior spinnerets includes 50 (±5) pairs of aciniform glands [52]. Our

observation in Xysticus spp. showed similar features to Moon and An’s observation (see S7C

and S7D Fig).

The anchored drag lines are possibly normal drag lines (major ampullate silks), which a spi-

der spins constantly while it is crawling and attaching its silk fibers to the ground surface for

safety purposes. The anchored line was connected to the anterior spinnerets (see S7A Fig) and

consisted of 2 fibers. From Osaki’s observation, drag lines are also composed of 2 fibers [53].

The anchored line can be observed in every ballooning behavior, in not only rafting takeoff

[10] but also tiptoe takeoff.

Before the spinning motion of ballooning lines, there was a motion of a rear leg (leg IV)

(see S5A and S5B Fig), resembling “wrap spinning,” during which spiders use leg IV to initiate

ballooning lines by wiping their spinnerets [54]. However, in our case, it was obvious that the

spiders did use their leg IV not to initiate ballooning lines but to tidy up the unfamiliarly posi-

tioned anchored line (safety line), which might have obstructed the spinning of ballooning

silks (see S2A and S2B Fig and S2 Video). During the tiptoe takeoff, this anchored line is nor-

mally cut in a short time mechanically, when a spider drifts fast either horizontally or at a

small inclination. But when a spider becomes slowly airborne with a very steep inclination

because of a local updraft, this line bears until it is lengthened to 3–5 m. In our opinion, it is

not stretched, but a spider lengthened the safety silk by spinning an additional safety line. The

reason is that the maximum elongation of spider silks is limited by about 30% [55,56]. This

means that spiders control their anchored line during the steep or slow takeoff.

Nanoscale multifibers and ballooning flight

While the ballooning of small spiders, which are lighter than 2.0 mg, was investigated by calcu-

lation [17], experiments [18,21], and observation [1,3], the plausibility of a large spider’s bal-

looning was not yet explained [17,39]. The mysterious flying behavior of large spiders can be

explained by their nanoscale multifibers. From our wind tunnel test, we found that the Xysticus
genus uses tens of nanofibers (diameters of 121 to 323 nm) for their aerial dispersal (see Fig

9A–9D). The number of ballooning fibers and their lengths were identified. Based on these

measured values, the required updraft speed for the ballooning takeoff was calculated using

modified Humphrey’s and Suter’s equations (Eqs [4–8]) [17,18]. The fluid-dynamic interac-

tion between each fiber is not considered. The split case of fibers is calculated. For a crab spider
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weighing 10–25 mg, the required vertical wind velocities are, according to Humphrey’s theo-

retical formula, 0.08–0.20 m s−1 and, according to Suter’s empirical formula, 0.04–0.09 m s−1.

These values are much smaller than the values 9.2–21.6 m s−1, which were calculated for Stego-
dyphus spp. [25,39]. We calculated the required length of ballooning fibers for Stegodyphus
spp. according to the updraft air speeds (see Fig 12). Our result shows that Stegodyphus spp.

can also balloon with relatively light updraft, 0.2–0.35 m s−1, with 3 m length and a total num-

bering 80 ballooning fibers. These results support Schneider’s observation that adult females of

the Stegodyphus genus, 80–150 mg, balloon with at least tens to hundreds of threads [26]. In

this calculation, the number of ballooning fibers for Stegodyphus genus is assumed conserva-

tively that only 1 side (left or right) of the median and posterior spinnerets is used for spinning

ballooning fibers. This number of fibers is estimated by counting the fiber glands of S. mimo-
sarum’s spinnerets (the number of minor ampullate fibers is 2; the number of aciniform fibers

is 78) [57]. This number is reasonable because Xysticus spp. spun a similar order of the number

of fibers (2 thick fibers and 58 thin fibers, from our experiments). The thicknesses of a minor

ampullate fiber and an aciniform fiber are assumed 80% and 25% of that of the major ampul-

late fiber, respectively. The thickness of a major ampullate fiber is estimated from Suter’s body

weight and silk thickness relationship (Eq [8], [18]).

DH ¼
Xn

i¼1

2p � m � U � li
lnð2li=diÞ � 0:72

� 106 ð4Þ

DS ¼
Xn

i¼1
11:5� li � U �W0:094

eq; i ð5Þ

UH ¼
W

Pn
i¼1

2p � m � li
lnð2li=diÞ� 0:72

� 106 þ 1:94 �W0:366
ð6Þ

Fig 12. Required updraft wind speed and length of ballooning silks for the ballooning of 80–150 mg Stegodyphus
spp. It is assumed that Stegodyphus spp. use 2 minor ampullate silks (2.1–2.9 μm thickness) and 78 aciniform silks

(650–900 nm thickness) for their ballooning. The corresponding underlying data can be found in S4 Data.

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g012
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US ¼
W

Pn
i¼1

11:5� li �W0:094
eq; i þ 1:94 �W0:366

ð7Þ

Weq; i ¼
pðdi � 106Þ

2
þ 0:184

0:0277
ð8Þ

DH: Drag of multiple fibers by Humphrey’s equation in μN.

DS: Drag of multiple fibers by Suter’s equation in μN.

UH: Required vertical wind speed for ballooning using Humphrey’s equation in m s−1. (The

spider’s body drag is used from the Suter’s empirical relationship.)

US: Required vertical wind speed for ballooning using Suter’s equation in m s−1.

μ: Dynamic viscosity of the air at 20˚C (1.837 × 10−5 kg m−1 s−1).

U: Velocity of the air in m s−1.

li: Length of i-th silk fiber in m.

di: Diameter of i-th silk fiber in m.

W: Weight of the spider body in μN.

Weq,i: Equivalent weight of the spider body corresponding to the diameter of a ballooning

fiber in μN.

n: Total number of ballooning fibers.

Low Reynolds number fluid dynamics in a spider’s ballooning flight

The ballooning silks, exposed to the air, experience a low Reynolds number flow (Stokes flow,

their Reynolds number is lower than 1). The upper limit of the Reynolds number is about 0.04

(Re = ρVd / μ; the air density, ρ: 1.225 kg m−3; the maximum possible velocity, V: 3 m s−1; the

thickness of spider silk, d: 211 nm; the dynamic viscosity of air, μ: 1.837 × 10−5 kg m−1 s−1).

The maximum possible speed that the thread experiences is assumed to be 3 m s−1 because a

spider seldom flies above this wind speed. Once a spider is airborne, the relative air speed with

respect to the silk is reduced. Therefore, the Reynolds number of spiders’ silks during their

flight is much smaller than 0.04, and the spider’s flight is dominated by low Reynolds number

fluid dynamics [58]. However, a large spider’s body shows much larger scales than those of a

spider silk, not only in size but also in weight. In a free-fall case of a spider body without any

silks, the Reynolds number is about 2,300 (Re = ρVtD / μ; Vt ¼
ffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffi
2mg =ðrACDÞ

p
; a spider’s

body is assumed as a 5 mm diameter, D, sphere with 25 mg mass, m; the projected area of a

sphere, A: 19.6 mm2; the coefficient of a sphere, CD: 0.43; the terminal speed, Vt: 6.2 m s−1)

[59]. In this Reynolds number flow regime, the drag of a body is proportional to almost the

square of relative wind speed, because the Reynolds number region of 5< Re< 3,000 is cate-

gorized as moderate Reynolds numbers, in which inertial force of flow is still dominant in

comparison with a viscous flow [60]. On the other hand, the drag of spider silk is proportional

to relative wind speed because a viscous force is dominant in this low Reynolds number regime

(Re� 5) [60]. Therefore, the macroscale spider’s body, which means that a spider falls with

acceleration without ballooning silks, is suspended by their high-tensile-strength nanoscale

fibers that experience microscale fluid dynamics (low Reynolds number flow). This enables a

spider to float in the air like a particle that experiences relatively low Reynolds number flow.

The Reynolds number of a spider’s body with ballooning fibers is about 30 (Re = ρVD / μ; min-

imum possible velocity, V: 0.09 m s−1 by the lowest terminal speed from modified Suter’s for-

mula). The utilization of low Reynolds number fluid dynamics in ballooning flight is different
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from flight mechanics of other membranous-winged insects’ flight, which mostly uses moder-

ate or high Reynolds number aerodynamics, 103 < Re< 105 [61–63]. The low Reynolds num-

ber flight, which use a hairy structure, can also be found in that of thrips and parasitoid wasps

[64–66]. While they produce drag during passive flight mode (parachuting) by using 200–300-

μm-long stiff stae, spiders use about 3 m long flexible multifibers for ballooning flight. This

scale difference (104) enables large spiders’ ballooning (the weight of Xysticus spp. is 25 mg; the

weight of Encarsia formosa [Chalcid wasp] is 2.55 μg) [64].

Low wind speed and turbulence

The measured vertical wind speeds of updrafts ranged 0–0.5 m s−1 at the mean wind speed of

1.99 m s−1 and 0–0.7 m s−1 at the mean wind speed of 3.07 m s−1. These values are enough for

spiders’ ballooning, the required vertical wind speeds of which were 0.04–0.2 m s−1 for 10–25

mg Xysticus spp. and 0.2–0.35 m s−1 for 80–150 mg Stegodyphus spp. The observed negative

correlation between vertical wind speed and horizontal wind speed in the turbulent boundary

layer, which has been also studied in the fields of fluid dynamics and meteorology [42–44],

suggests to us that the reason spiders show their preballooning behavior at a low-wind-speed

regime (smaller than 3 m s−1) is because they may use the “ejection” regimes in turbulent flow,

which contain updraft components and are induced by a “coherent structure” near the surface

boundary layer. A shear wind on a planted field, a meadow, or relatively short plants form an

organized structure called the “coherent structure” (possibly “hairpin vortex” or “horseshoe

vortex,” see Fig 13A and 13B; “hairpin vortex packets” over relatively short plants and “dual

hairpin vortex structures” over planted field [see Fig 13C and 13D]) [42,67–71]. These struc-

tures intermittently produce up- and downdrafts [42,68,70]. The interesting point is that these

updrafts are highly correlated with a decrease in wind speed, which is categorized as Q2 (u0 <
0 and v0 > 0), an “ejection” region in a quadrant analysis [42–44] (see Fig 10). Therefore, the

phenomenon of spiders usually ballooning in the low-wind-speed regime (lower than 3 m s−1)

could be explained with this organized structure in the atmospheric turbulent flows above the

ground. However, the frequency and duration of these updrafts are not well known.

Shear flow and the spider’s posture

While Reynolds postulated the tangled shape of ballooning fibers in his simulation, the diago-

nally lying shape of the spider’s ballooning fibers was observed in our field observations in the

Teltow Canal (see Fig 7) [16]. The difference between our observation and Reynolds’ simula-

tion is caused by the fact that while Reynolds introduced homogeneous turbulence in his simu-

lation, the real turbulence near the surface boundary layer includes instantaneous horizontal

wind shears that are mostly induced by vertical differences in wind speed [71,72]. This diago-

nally stretched shape of ballooning fibers may be caused by the shear wind in the atmospheric

boundary layer. We think that this may be helpful for long-endurance ballooning flight

because horizontally stretched silks produce more drag, up to a factor of 2, than vertically dis-

tributed shapes of silk, because of an anisotropic drag of silks in a low Reynolds number flow

[73] (see S8A–S8C Fig).

The observed fact, that spiders outstretch all legs during their flight, is puzzling because of

its small drag ratio compared to the drag of a spider’s ballooning silks. Suter concluded that

when a spider uses a relatively short length of silk, the influence of posture on its terminal

speed is greater than when the silk is very long [19]. However, our observation shows that spi-

ders spin abundant ballooning fibers. From Suter’s empirical formula, spiders’ (weighing 10 to

25 mg) body drags per unit velocity, which are 10.4–14.5 μN m−1 s, are just 0.4–0.56% of the

whole drag (silks + body) per unit velocity, 2576.5–2580.5 μN m−1 s. Even if a spider stretches
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its legs outward, the percentage of body drag is still 2.0–2.8% (5-fold change is applied, from

Suter’s research) [18,19]. Despite such a small drag effect of spiders’ posture, spiders stretch

their legs outward during flight (see S6C and S6D Fig). Then the question arises, What role do

the stretched legs play in ballooning flight? These should be studied as a future work.

Conclusion and outlook

Studying ballooning mechanics in spiders can be helpful for understanding not only the eco-

logical influence of spiders’ dispersal but also efficient passive transport of particles using air

or oceanic currents.

By observing the ballooning behavior in relatively large spiders (10–25 mg Xysticus spp.) in

the field and in the laboratory, we have revealed that the large spiders’ ballooning, even that of

Fig 13. Schematic diagram of updraft generation by a vortex and vortices in near-surface atmospheric boundary layer. (A) Schematic diagram of a single hairpin

vortex in the wall boundary layer. Q2 is an “ejection” region whose velocity vectors are u0 < 0 and v0 > 0. Q4 is a “sweep” region whose velocity vectors are u0 > 0 and

v0 < 0. (B) Cross-section of the x-y plane of the hairpin vortex. (C) Schematic diagram of the hairpin vortex packet. Yellow colors mean hairpins or cane-type vortices.

Blue region means low momentum region, which contains upward air currents. (D) Coherent structure, “dual hairpin vortex,” on the plant field. Head-down hairpin

vortex produces “sweep” event. Head-up hairpin vortex produces “ejection” event. (A, B) Redrawn from [68]. (C) Redrawn from [68, 69]. (D) Redrawn from [70].

https://doi.org/10.1371/journal.pbio.2004405.g013
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80–150 mg Stegodyphus spp., is possible with the help of tens of multiple nanoscale fibers. The

observed ballooning lines were not identical to the drag line, which has been regarded as a bal-

looning line. From the observation of spinning behaviors and morphological dimensions of

fibers, we concluded that these ballooning silks are pairs of minor ampullate silks and multiple

aciniform silks, which are usually used in other species as wrapping silks. Xysticus spp., however,

used these silks for their aerial dispersal. Spiders also showed an interesting behavior (active

sensing motion) such as evaluating the wind conditions before their ballooning behavior. This

behavior may save spiders’ silk dopes, which can be consumed during their takeoff trials.

Two major features in the physics of ballooning are suggested from the study. First, atmo-

spheric shear flow, which is a major part of the flow structure in the turbulent boundary layer,

may be helpful for the high buoyant capability of a ballooning structure because horizontally/

diagonally stretched silks produce more drag than vertically distributed shapes of silks. Second,

spiders may use the updrafts that are induced by “coherent structures” in the turbulent atmo-

spheric boundary layer. From the measured wind data, we showed that these updrafts are cor-

related with lower wind speeds. Therefore, this hypothesis is expected to explain why spiders

usually balloon when the wind speed is lower than 3 m s−1. However, these suggestions should

be studied further for theoretical firmness.

Whether or not vertical wind speed and fluctuation of wind influence on spiders’ evaluation

processes for ballooning, how multiple fibers form a triangular sheet without entanglement

during the takeoff phase (do any electrostatic forces act between fibers [11, 22, 26], or can the

bundle of fibers be unfolded only with the help of wind fluctuation?), and why spiders stretch

their legs outward during their flight are questions that still remain. These could be interesting

topics for future research.

Supporting information

S1 Fig. Ballooning behavior of a male crab spider. The spider shows the tiptoe behavior and

spins ballooning silks.

(TIF)

S2 Fig. Sequential sketches of “tiptoe” takeoff in the field experiment. Red lines: an

anchored line (a drag line). Blue lines: ballooning lines. (A) A spider, Xysticus spp., tries to

hold the anchored line with 1 of legs IV. (B) The spider holds the anchored line and then puts

it on the substrate. (C) The spider first spins a single or a few fibers. (D) And then, the spider

spins many split fibers. (E) If the wind condition is appropriate, the spider releases the sub-

strate. (F) In a very short time, the anchored line is cut. The crab spider becomes airborne.

(TIF)

S3 Fig. Sequential sketches of “rafting” takeoff in the field experiment. Red lines: an

anchored line (a drag line). Blue lines: ballooning lines. (A)(B) A spider, Xysticus spp., drops

down about 0.4–1.1 m, relying on its anchored line (a drag line). (C) The spider first spins a

single or a few fibers downstream of the wind. (D) And then, the spider spins many fibers

continuously. (E)(F) The spun ballooning lines slowly curved upward. At some point, the

anchored line near the spinnerets is cut, and the spider balloons.

(TIF)

S4 Fig. The sketch describes the position of the hair dryer. The mixed air zone generates 28–

33 ˚C warm air and fluctuating updraft (horizontal mean wind speed: 0.58 m s−1, vertical

mean wind speed: 0.40 m s−1).

(TIF)
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S5 Fig. Tidying-up motion of safety line (anchored line) with leg IV. Two independent

events; a front view (A), a side view (B). Both spiders hold their safety line and then put it on

the substrate before spinning of ballooning lines.

(TIF)

S6 Fig. Spiders’ posture in takeoff and flight. (A, B) An anchored line was found during a

tiptoe takeoff. As soon as spiders were airborne, they stretched the legs outward. (C) To ensure

the behavior of outstretched legs during flight, the pose of a spider was observed during its

gliding phase. (D) The spider kept its legs outstretched.

(TIF)

S7 Fig. Spinning behavior for ballooning and scanning electron microscopic images of

spinnerets. (A) Spinning motion of ballooning silks in front of the open jet wind tunnel. Bal-

looning lines were spun from either or both of the median or/and posterior spinnerets. (B)

Spinnerets of X. cristatus through FESEM. (C) Median spinneret of Xysticus spp. Two minor

ampullate glands and 10 aciniform glands are distributed on the median spinneret. (D) A

number of aciniform glands on the posterior spinneret. FESEM, field emission scanning elec-

tron microscope.

(TIF)

S8 Fig. Schematic diagrams of the ballooning structure in a shear flow. (A) Ballooning

structure in a shear flow. (B) Drift of a ballooning structure along with wind. The upper and

lower parts of the silk are exposed to the flow fields, which exert to the other directions. (C)

The ballooning structure exposed in a shear flow is stretched horizontally. DS, horizontal com-

ponent of drag on the spider’s body; h, height; VD, drift speed of a ballooning structure; VwG,

wind speed profile relative to ground; VwR, wind speed profile relative to a ballooning struc-

ture.

(TIF)

S1 Video. Sensing motion of a crab spider before tiptoe motion.

(MP4)

S2 Video. Tidying-up motion of an anchored line before spinning ballooning lines.

(MP4)

S3 Video. A preballooning behavior of a crab spider, Xysticus spp.

(MP4)

S1 Data. Statistical data of preballooning behaviors.

(XLSX)

S2 Data. Physical properties of ballooning fibers.

(XLSX)

S3 Data. Three-dimensional wind velocity data on a flat grass field.

(XLSX)

S4 Data. Required vertical airspeed for ballooning.

(XLSX)
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Abstract. Passive flight in living things, such as in maple or dandelion seeds, is
one of the most primitive methods of aerial dispersal. This mechanism is robust
and efficient, as it utilizes the present wind conditions. Passive flight is used not
only by plant seeds but also by some animals. Spiders use fine, flexible silk
filaments to fly, a behavior known as ballooning. This capability is distinct from
that of other winged insects, as some ballooning spiders can travel hundreds of
kilometers, reaching as high as 4.5 km above sea level. Various hypotheses
explain the physical mechanism of ballooning flight. Some studies have shown
that turbulent flow in the atmospheric boundary layer enhances spiders’ flight
endurance. This mechanism may be usefully applied in the exploration of
hazardous weather conditions, such as severe storms, tornadoes, and clear-air
turbulence, in the atmosphere, if we scale them up. In this paper, the authors
briefly introduce the flight characteristics of the ballooning structure (i.e., the
spider body and silk filaments), which were revealed in a simulation using a bead-
spring model, and examine the possibility of scaling up ballooning flight from
25 mg to 1–2.5 kg for the exploration of hazardous weather conditions in the
atmosphere.

Keywords: Ballooning spider · Passive flight · Hurricane · Clear-air turbulence
Atmospheric boundary layer

1 Introduction

The study of hazardous weather conditions in the atmosphere is important for public
safety. Hurricanes, typhoons, tornadoes, and severe storms can threaten life and property
[1]. Clear-air turbulence may cause unsafety in aircraft operation [2]. These hazardous
phenomena have been studied and measured via radar, satellite, and stationary instru‐
ments. Recently, more direct methods have been employed, such as the National Oceanic
and Atmospheric Administration’s (NOAA’s) deployment of dropsondes from a highly
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instrumented aircraft and the Taiwan Aerosonde Team’s (TAT’s) operation of an aero‐
sonde (unmanned air vehicle) to acquire more accurate data [3, 4]. However, these
methods are risky and relatively expensive and require highly experienced personnel [4].

In researching severe and unknown weather conditions, the passive flight mechanism
may be useful due to its adaptability and high robustness [5]. For many years, the authors
have studied passive flight in spiders utilizing fine, flexible silk filaments for aerial
dispersal. The authors hypothesized that shear flow and vorticity (i.e., coherent structure)
in atmospheric turbulence enhance the spiders’ buoyancy and allow them to achieve
long-range dispersal [6]. In this paper, we propose a macroscopic model for ballooning
flight at the kilogram scale. This model can be used to research clear-air turbulence,
hurricanes, typhoons, and tornadoes.

2 Characteristics of a Spider’s Ballooning Structure

In a recent study, Cho et al. [6] showed how spiders use abundant nanoscale multi-fibers
for aerial dispersal. These flexible silk filaments adapt to turbulent airflow, enhancing
the buoyancy of the spider [6–8] (Fig. 1). Cho et al. explained that low-Reynolds-number
fluid dynamics—in which the viscous force of the air is much more dominant than the
inertial force of the air, —plays a vital role in ballooning flight. The low-Reynolds-
number fluid dynamics in spider ballooning is characterized firstly by the large drag
coefficient of a filament, because of the dominant viscous flow, and secondly by the
anisotropic drag of a filament, which means that the drag of a filament changes according
to the direction of the fluid flow [9, 10].

Fig. 1. Sketches of the ballooning structure (i.e., spider body and silk filaments) affected by
turbulence in the atmospheric boundary layer [6].

The characteristics of a spider’s ballooning structure can be summarized as follows:

1. The filament should generate enough aerodynamic drag to counteract its weight.
2. The ratio of normal drag to tangential drag should be about 2:1.
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3. The filament should be highly flexible.
4. Most of the weight should be located at one end of the filament.

Our simulation used a bead-spring model, which is frequently employed in investi‐
gating the dynamics of microswimmers and in polymer physics [11]; it revealed that the
settling speed of the ballooning structure in low-Reynolds-number shear flow decreases
as the shear rate increases (Fig. 2). This reduction in the settling speed is caused firstly
by the geometrical shape of the ballooning structure and secondly by the generation of
fluid-dynamic forces in nonuniform flows. Additionally, we found that the ballooning
structure could become trapped in a vortex flow.

Fig. 2. Influence of shear flow on the ballooning structure simulated using a bead-spring model.
V

S
: settling speed, V

S,𝛾=0: settling speed at a shear rate of zero, 𝜇: dynamic viscosity of the fluid,
L: length of the filament, W: weight of the body.

3 Design and Fabrication of the Ballooning Structure

Spiders’ ballooning flight is dominated by low-Reynolds-number flow (i.e., Stokes flow,
which has a Reynolds number lower than 1) due to their extremely thin ballooning
filaments (about 200 nm wide). In this flow regime, the drag coefficient of a certain
object is tens to hundreds of times greater than that of objects in high-Reynolds-number
flow [10]. The scaling up of this mechanism is problematic because the structure loses
the characteristics of low-Reynolds-number flow as it becomes large. There is an over
104-scale difference in weight between the spider system and a payload system; the
weight of Xysticus spp. is 25 mg, while the weight of a payload is about 1–2.5 kg. To
mimic the ballooning dynamics of spiders, we designed an ultralight membranous struc‐
ture. The basic unit of the structure is a three-dimensional quasi-isotropic membrane
structure, the drag of which is quasi-independent of the flow direction (Fig. 3A). This
single structure is called an isotropic kite, and it is possible to create a chain of kites.
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The drag of the chain then becomes anisotropic, similar to that of a thin filament in low-
Reynolds-number flow (Fig. 3B, C). Large ballooning spiders utilize multiple fine fibers;
however, here, we use the single-silk case to experimentally identify the characteristics
of the structure. In the experimental stage, the structure will first be launched with the
help of a weather balloon and then released at a suitable altitude. If this chain-like struc‐
ture is positioned within suitable turbulent flows, we expect that it will maintain buoy‐
ancy for long periods.

Fig. 3. (A) An isotropic kite. (B) A chain of isotropic kites. (C) A ballooning structure for
weather-monitoring missions. The payload can transmit data (e.g., GPS, triple-axis acceleration,
pressure, temperature, relative humidity, wind speed, wind direction, etc.) back to the operator
directly or via satellites.

Each isotropic kite is designed to be constructed from polyethylene film and a 1-
mm-thick carbon rod, and the kites can be connected to one another. At first, the diameter
of each isotropic kite will be assumed to be about 40 cm. For a prototype of the ballooning
structure, the length of the chain and the maximum weight of the payload will be deter‐
mined based on wind-tunnel test results.

4 Conclusions and Future Work

To explore severe weather phenomena such as hurricanes, typhoons, tornadoes, and
clear-air turbulence, we propose a passive flight structure inspired by spiders’ ballooning
flight. The structure consists of a chain of multiple quasi-isotropic, membranous kites
and a payload at the end of the chain. The chain is highly flexible so that it can adapt to
turbulent flow. Passive flight reduces the aerodynamic load on the structure due to its
adaptability, decreasing the cost of stabilizing the flying object in turbulence. As the
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optimum dimensions for the prototype have not yet been determined, future research
will implement wind-tunnel and drop testing.

Acknowledgments. MS.C. was supported by the state of Berlin’s Elsa Neumann Scholarship
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Bacteria or sperm cells can swim using a hair-like 
structure. Other organisms use similar structures to 
fly, like dandelion and thistle seeds with their 
parachute hairs. But this mode of flying is not limited 
to plant seeds. One weird aviator is the spider. Using 
their fine silks, spiders can travel through the air 
from over tens of meters to hundreds of kilometers. 
Some spiders were caught in the air at a height of a 
few kilometers above the ground! This flying 
behavior of spiders is called ballooning.  
 
Most ballooning spiders are young or small adult 
spiders, less than 2 mm in length and 2 mg in weight, 
the size and mass of a millet seed. The young spiders 
take to the air to escape cannibalism just a few days 
after birth. Some adult spiders balloon to find a place 

for a new colony, food and mates. Small spiders 
become airborne even with light upward wind by 
producing a single or a few fine silks. These silks are 
however not enough for the larger ballooning 
spiders (10 to 150 mg, comparable with the size and 
mass of a small pill). To understand how spiders - 
especially the large ones - fly, we recorded and 
analyzed how spiders prepare and take to the air in 
nature. We also counted and measured the 
ballooning silks by inducing spiders to produce them 
and fly in a wind tunnel. 
 
We selected crab spiders, which are among the 
relatively large spiders that balloon. We first 
observed their ballooning in the field, which revealed 
a couple of new facts. Spiders evaluated the wind 
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conditions before taking off by raising their front leg 
for a few seconds. Spiders produce their silks in 
specialized glands. A single spider has many different 
silk glands and spins multiple types of silk. Previously, 
scientists thought that spiders fly using a thick silk 
named dragline. We found that crab spiders use the 
dragline to anchor themselves for safety in the case 
of failed takeoff. To fly, the spiders produce tens of 
fine wrapping silks. 
 
After that, we placed spiders in front of a wind tunnel 
to get samples of the ballooning silks. Measuring the 
nanoscopically thin ballooning silks in the tunnel is 
not possible because they flutter in the wind. We had 
to collect the samples on a glass slide covered with a 
double-sided adhesive tape. Later, we observed the 
fibers with a scanning electron microscope, which 
allows the imaging of very small objects. Crab spiders 
spin 50 to 60 thin fibers for their flight. The thickness 
of these fibers is about 200 nm. This is smaller than 
the wavelength of visible light, 400 to 700 nm. This is 
why we could not use an optical microscope - visible 
light passes through this extremely thin silk. We also 
measured the length of the ballooning silks by 
winding them on a reel. The ballooning fibers 
measured 3 meters on average, with the longest 
reaching 6 meters.  

 
Unlike other flying insects and birds which use their 
wings, spiders fly by spinning ballooning silks. 
Although the silks are nanoscopically thin, their 
length and their number are enough for the spiders 
to soar up even with a light upward wind. We may 
question how spiders catch the air with this 
extremely thin silk. In the macro-world, fluid force 
acting on an object is proportional to the projected 
area of that object (like bird wings). In the micro-
world, this force is not proportional to the projected 
area of the object, but to the length of it. The 
thinness of spider silks keeps the fluid-dynamic 
character in the micro-world and the length enlarges 
the fluid force acting on this thin fiber. This is how 
spiders utilize micro-world dynamics to their 
advantage. 
 
Similarly to dandelion and thistle seeds, we find hair-
like structures in spiders’ ballooning. In a microscopic 
world, this hair-like structure is an efficient structure 
to produce resistance force in the air. The interesting 
fact is that spiders are the heaviest organisms using 
this type of mechanics for their flight. This is possible 
because spiders produce uniquely thin and strong 
silks. 
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Appendix A 

Dynamic Motions in a Periodic Cellular Flow 

 
Figure A 1 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.014; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.13 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠 ,  size  of  the  vortex  cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5 ;  (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25 ;  (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5 ;  (c),(f),(i): 
𝑥 𝐿⁄ 0.75) 
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Figure A 2 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.014; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.13 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of the 
vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5) 
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Figure A 3 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.015; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.13 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 4 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.015; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.13 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of the 
vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1) 
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Figure A 5 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.001; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.13 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 6 Eddy crossing 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.001; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.13 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of the 
vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2) 
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Figure A 7 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.251; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.58 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠 ,  size  of  the  vortex  cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5 ;  (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25 ;  (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5 ;  (c),(f),(i): 
𝑥 𝐿⁄ 0.75) 
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Figure A 8 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.251; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.58 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5) 
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Figure A 9 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.328; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.58 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 10 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.328; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.58 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1) 
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Figure A 11 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields and 
the  bead‐spring model.  (blue  lines:  trajectory  plots).  (g)‐(i): Nondimensionalised  settling  speeds  over  time. 
𝐵𝑛 0.58 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 12 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate of the 
lower  end.  (b)  Shape of  a  filament during  sedimentation  in  absolute  coordinate.  (c)‐(h): Distribution of  the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.58 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2) 
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Figure A 13 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.335; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.72 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
1.5 𝑚/𝑠 ,  size  of  the  vortex  cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5 ;  (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25 ;  (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5 ;  (c),(f),(i): 
𝑥 𝐿⁄ 0.75) 
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Figure A 14 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.335; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.72 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 1.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 0.5) 
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Figure A 15 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.446; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields 
and the bead‐spring model. (blue lines: trajectory plots). (g)‐(i): Nondimensionalised settling speeds over time. 
𝐵𝑛 0.72 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
1.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 16 Fast settling 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 1.446; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate 
of the lower end. (b) Shape of a filament during sedimentation in absolute coordinate. (c)‐(h): Distribution of the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.72 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 1.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 1) 
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Figure A 17 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields and 
the  bead‐spring model.  (blue  lines:  trajectory  plots).  (g)‐(i): Nondimensionalised  settling  speeds  over  time. 
𝐵𝑛 0.72 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
1.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 18 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate of the 
lower  end.  (b)  Shape of  a  filament during  sedimentation  in  absolute  coordinate.  (c)‐(h): Distribution of  the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 0.72 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.5 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 1.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2) 
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Figure A 19 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields and 
the  bead‐spring model.  (blue  lines:  trajectory  plots).  (g)‐(i): Nondimensionalised  settling  speeds  over  time. 
𝐵𝑛 1.13 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
0.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 20 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate of the 
lower  end.  (b)  Shape of  a  filament during  sedimentation  in  absolute  coordinate.  (c)‐(h): Distribution of  the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 1.13 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.1 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 0.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2) 
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Figure A 21 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a)‐(c): Trace plots of a point mass (spider body). (d)‐(f): Flow fields and 
the  bead‐spring model.  (blue  lines:  trajectory  plots).  (g)‐(i): Nondimensionalised  settling  speeds  over  time. 
𝐵𝑛 1.72 (the number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈
1.5 𝑚/𝑠, size of the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2; (a),(d),(g): 𝑥 𝐿⁄ 0.25; (b),(e),(h): 𝑥 𝐿⁄ 0.5; (c),(f),(i): 𝑥 𝐿⁄
0.75) 
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Figure A 22 Trapping 〈𝑉 〉 𝑉 ,⁄ 0; (a) Shape of a filament during sedimentation in relative coordinate of the 
lower  end.  (b)  Shape of  a  filament during  sedimentation  in  absolute  coordinate.  (c)‐(h): Distribution of  the 
relative  velocity  vectors of  the  flow.  (i)‐(n): Distribution of  the  force  vectors by  the  flow. 𝐵𝑛 1.72 (the 
number of beads: 30, length: 4.45 m, mass: 0.2 kg, viscosity: 0.5 kg/ms, vortex velocity: 𝑈 1.5 𝑚/𝑠, size of 
the vortex cell: 𝐿 𝐿⁄ 2) 
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Figure A 23 Trace plots  in homogeneous turbulence.  (the number of beads: 30,  length: 4.45 m, viscosity: 0.2 
kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞ (mass: 0.61 10  𝑘𝑔, σ 0.578, 𝑢 0.381, 𝑣 0.799, 𝑤 0.471),  (b) 𝐵𝑛
10.6   (mass: 0.05 𝑘𝑔, σ 0.713, 𝑢 0.633, 𝑣 0.772, 𝑤 0.725),  (c) 𝐵𝑛 5.7 (mass: 0.02 𝑘𝑔, σ
0.714 , 𝑢 0.510 , 𝑣 0.860 , 𝑤 0.728 ),  (d) 𝐵𝑛 1.3  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.831 , 𝑢 0.735 , 𝑣
0.686 , 𝑤 1.030 ),  (e) 𝐵𝑛 0.5  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 0.647 , 𝑢 0.712 , 𝑣 0.477 , 𝑤 0.722 ),  (f) 
𝐵𝑛 0.17 (mass: 1 𝑘𝑔, σ 1.012, 𝑢 1.118, 𝑣 1.251, 𝑤 0.509) ; Unit of σ,𝑢 ,𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 24 Projection plots of the filament structure in homogeneous turbulence in the relative coordinate of 
the  lower  end.  (the  number  of  beads:  30,  length:  4.45  m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a)  𝐵𝑛 ∞  (mass: 
0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.578 , 𝑢 0.381 , 𝑣 0.799 , 𝑤 0.471 ),  (b) 𝐵𝑛 10.6    (mass: 0.05 𝑘𝑔 , σ
0.713 , 𝑢 0.633 , 𝑣 0.772 , 𝑤 0.725 ),  (c) 𝐵𝑛 5.7  (mass: 0.02 𝑘𝑔 , σ 0.714 , 𝑢 0.510 , 𝑣
0.860 , 𝑤 0.728 ),  (d) 𝐵𝑛 1.3  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.831 , 𝑢 0.735 , 𝑣 0.686 , 𝑤 1.030 ),  (e) 
𝐵𝑛 0.5  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 0.647 , 𝑢 0.712 , 𝑣 0.477 , 𝑤 0.722),  (f) 𝐵𝑛 0.17  (mass: 1 𝑘𝑔 , 
σ 1.012, 𝑢 1.118, 𝑣 1.251,  𝑤 0.509) ; Unit of σ,𝑢 ,𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 25 Projected spatial frequency of the end point of the filament. (the number of beads: 30, length: 4.45 
m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞  (mass: 0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.578 , 𝑢 0.381 , 𝑣 0.799 , 𝑤
0.471),  (b) 𝐵𝑛 10.6   (mass: 0.05 𝑘𝑔 , σ 0.713, 𝑢 0.633, 𝑣 0.772, 𝑤 0.725),  (c) 𝐵𝑛 5.7 
(mass: 0.02 𝑘𝑔, σ 0.714, 𝑢 0.510, 𝑣 0.860, 𝑤 0.728),  (d) 𝐵𝑛 1.3 (mass: 0.1 𝑘𝑔, σ 0.831, 
𝑢 0.735 , 𝑣 0.686 , 𝑤 1.030 ),  (e) 𝐵𝑛 0.5  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 0.647 , 𝑢 0.712 , 𝑣 0.477 , 
𝑤 0.722 ),  (f) 𝐵𝑛 0.17  (mass:  1 𝑘𝑔 ,  σ 1.012 ,  𝑢 1.118 ,  𝑣 1.251 ,   𝑤 0.509 )  ;  Unit  of 
σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A26 Trace plots  in homogeneous  turbulence.  (the number of beads: 30,  length: 4.45 m, viscosity: 0.2 
kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞ (mass: 0.61 10  𝑘𝑔, σ 0.917, 𝑢 0.849, 𝑣 1.109, 𝑤 0.756),  (b) 𝐵𝑛
11.4   (mass: 0.01 𝑘𝑔, σ 0.696, 𝑢 0.526, 𝑣 0.961, 𝑤 0.504),  (c) 𝐵𝑛 6.9 (mass: 0.02 𝑘𝑔, σ
0.870 , 𝑢 0.746 , 𝑣 0.929 , 𝑤 0.923 ),  (d) 𝐵𝑛 1.38  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.889 , 𝑢 0.889 , 𝑣
0.804 , 𝑤 0.968),  (e) 𝐵𝑛 0.92  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 1.177 , 𝑢 1.1302 , 𝑣 0.981 , 𝑤 1.383),  (f) 
𝐵𝑛 0.11 (mass: 1 𝑘𝑔, σ 0.637, 𝑢 0.479, 𝑣 0.844, 𝑤 0.524) ; Unit of σ,𝑢 ,𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 27 Projection plots of the filament structure in homogeneous turbulence in the relative coordinate of 
the  lower  end.  (the  number  of  beads:  30,  length:  4.45  m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a)  𝐵𝑛 ∞  (mass: 
0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.917 , 𝑢 0.849 , 𝑣 1.109 , 𝑤 0.756 ),  (b) 𝐵𝑛 11.4    (mass: 0.01 𝑘𝑔 , σ
0.696 , 𝑢 0.526 , 𝑣 0.961 , 𝑤 0.504 ),  (c) 𝐵𝑛 6.9  (mass: 0.02 𝑘𝑔 , σ 0.870 , 𝑢 0.746 , 𝑣
0.929 , 𝑤 0.923 ),  (d) 𝐵𝑛 1.38  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.889 , 𝑢 0.889 , 𝑣 0.804 , 𝑤 0.968 ),  (e) 
𝐵𝑛 0.92 (mass: 0.2 𝑘𝑔, σ 1.177, 𝑢 1.1302, 𝑣 0.981, 𝑤 1.383),  (f) 𝐵𝑛 0.11 (mass: 1 𝑘𝑔, 
σ 0.637, 𝑢 0.479, 𝑣 0.844, 𝑤 0.524) ; Unit of σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 28 Projected spatial frequency of the end point of the filament. (the number of beads: 30, length: 4.45 
m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞  (mass: 0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.917 , 𝑢 0.849 , 𝑣 1.109 , 𝑤
0.756),  (b) 𝐵𝑛 11.4   (mass: 0.01 𝑘𝑔 , σ 0.696, 𝑢 0.526, 𝑣 0.961, 𝑤 0.504),  (c) 𝐵𝑛 6.9 
(mass: 0.02 𝑘𝑔, σ 0.870, 𝑢 0.746, 𝑣 0.929, 𝑤 0.923),  (d) 𝐵𝑛 1.38 (mass: 0.1 𝑘𝑔, σ 0.889, 
𝑢 0.889, 𝑣 0.804, 𝑤 0.968),  (e) 𝐵𝑛 0.92 (mass: 0.2 𝑘𝑔, σ 1.177, 𝑢 1.1302, 𝑣 0.981, 
𝑤 1.383 ),  (f)  𝐵𝑛 0.11  (mass:  1 𝑘𝑔 ,  σ 0.637 ,  𝑢 0.479 ,  𝑣 0.844 , 𝑤 0.524 )  ;  Unit  of 
σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 29 Trace plots  in homogeneous turbulence.  (the number of beads: 30,  length: 4.45 m, viscosity: 0.2 
kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞ (mass: 0.61 10  𝑘𝑔, σ 0.520, 𝑢 0.687, 𝑣 0.414, 𝑤 0.411),  (b) 𝐵𝑛
12.2   (mass: 0.01 𝑘𝑔, σ 0.744, 𝑢 0.614, 𝑣 0.570, 𝑤 0.980),  (c) 𝐵𝑛 6.8 (mass: 0.02 𝑘𝑔, σ
0.853 , 𝑢 0.802 , 𝑣 0.506 , 𝑤 1.132 ),  (d) 𝐵𝑛 1.47  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.950 , 𝑢 0.766 , 𝑣
1.129 , 𝑤 0.920 ),  (e) 𝐵𝑛 0.32  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 0.420 , 𝑢 0.405 , 𝑣 0.482 , 𝑤 0.366 ),  (f) 
𝐵𝑛 0.14 (mass: 1 𝑘𝑔, σ 0.830, 𝑢 0.823, 𝑣 0.948, 𝑤 0.700) ; Unit of σ,𝑢 ,𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 30 Projection plots of the filament structure in homogeneous turbulence in the relative coordinate of 
the  lower  end.  (the  number  of  beads:  30,  length:  4.45  m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a)  𝐵𝑛 ∞  (mass: 
0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.520 , 𝑢 0.687 , 𝑣 0.414 , 𝑤 0.411 ),  (b) 𝐵𝑛 12.2    (mass: 0.01 𝑘𝑔 , σ
0.744 , 𝑢 0.614 , 𝑣 0.570 , 𝑤 0.980 ),  (c) 𝐵𝑛 6.8  (mass: 0.02 𝑘𝑔 , σ 0.853 , 𝑢 0.802 , 𝑣
0.506 , 𝑤 1.132 ),  (d) 𝐵𝑛 1.47  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.950 , 𝑢 0.766 , 𝑣 1.129 , 𝑤 0.920 ),  (e) 
𝐵𝑛 0.32 (mass: 0.2 𝑘𝑔, σ 0.420, 𝑢 0.405, 𝑣 0.482, 𝑤 0.366),  (f) 𝐵𝑛 0.14 (mass: 1 𝑘𝑔, 
σ 0.830, 𝑢 0.823, 𝑣 0.948, 𝑤 0.700) ; Unit of σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 31 Projected spatial frequency of the end point of the filament. (the number of beads: 30, length: 4.45 
m,  viscosity:  0.2  kg/ms)  (a) 𝐵𝑛 ∞  (mass: 0.61 10  𝑘𝑔 , σ 0.520 , 𝑢 0.687 , 𝑣 0.414 , 𝑤
0.411),  (b) 𝐵𝑛 12.2   (mass: 0.01 𝑘𝑔 , σ 0.744, 𝑢 0.614, 𝑣 0.570, 𝑤 0.980),  (c) 𝐵𝑛 6.8 
(mass: 0.02 𝑘𝑔, σ 0.853, 𝑢 0.802, 𝑣 0.506, 𝑤 1.132),  (d) 𝐵𝑛 1.47 (mass: 0.1 𝑘𝑔, σ 0.950, 
𝑢 0.766 , 𝑣 1.129 , 𝑤 0.920 ),  (e) 𝐵𝑛 0.32  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 0.420 , 𝑢 0.405 , 𝑣 0.482 , 
𝑤 0.366 ),  (f)  𝐵𝑛 0.14  (mass:  1 𝑘𝑔 ,  σ 0.830 ,  𝑢 0.823 ,  𝑣 0.948 ,  𝑤 0.700 );  Unit  of 
σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 32 Trace plots of two different ballooners in an identical homogeneous turbulence. (blue line: a filament‐
like ballooner, red line: a point‐like ballooner; the number of beads: 30, length: 4.45 m, viscosity: 0.2 kg/ms) (a) 
𝐵𝑛 ∞ (mass: 0.61 10  𝑘𝑔, σ 0.858, 𝑢 0.803, 𝑣 0.884, 𝑤 0.883), (b) 𝐵𝑛 20.2  (mass: 
0.01 𝑘𝑔 , σ 1.229, 𝑢 0.475, 𝑣 1.764, 𝑤 1.093),  (c) 𝐵𝑛 8.5 (mass: 0.02 𝑘𝑔 , σ 1.072, 𝑢
0.984 , 𝑣 1.085 , 𝑤 1.140),  (d) 𝐵𝑛 3.3  (mass: 0.05 𝑘𝑔 , σ 1.063 , 𝑢 1.106 , 𝑣 1.130 , 𝑤
0.944 ),  (e) 𝐵𝑛 0.78  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.503 , 𝑢 0.593 , 𝑣 0.548 , 𝑤 0.330),  (f) 𝐵𝑛 0.09 
(mass: 1 𝑘𝑔, σ 0.554, 𝑢 0.364, 𝑣 0.524, 𝑤 0.716) ; Unit of σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 33 Trace plots of two different ballooners in an identical homogeneous turbulence. (blue line: a filament‐
like ballooner, red line: a point‐like ballooner; the number of beads: 30, length: 4.45 m, viscosity: 0.2 kg/ms) (a) 
𝐵𝑛 16.9  (mass:  0.01 𝑘𝑔 ,  σ 1.034 ,  𝑢 1.365 ,  𝑣 0.757 , 𝑤 0.879 ),  (b) 𝐵𝑛 6.3    (mass: 
0.02 𝑘𝑔 , σ 0.793, 𝑢 0.695, 𝑣 0.605, 𝑤 1.019),  (c) 𝐵𝑛 3.3 (mass: 0.05 𝑘𝑔 , σ 1.060, 𝑢
0.849 , 𝑣 0.947 , 𝑤 1.325 ),  (d) 𝐵𝑛 1.4  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.889 , 𝑢 0.889 , 𝑣 0.804 , 𝑤
0.967 ),  (e) 𝐵𝑛 0.92  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 1.177 , 𝑢 1.130 , 𝑣 0.981 , 𝑤 1.384),  (f) 𝐵𝑛 0.24 
(mass: 0.5 𝑘𝑔, σ 0.761, 𝑢 0.860, 𝑣 0.615, 𝑤 0.786) ; Unit of σ,𝑢 ,𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Figure A 34 Trace plots of two different ballooners in an identical homogeneous turbulence. (blue line: a filament‐
like ballooner, red line: a point‐like ballooner; the number of beads: 30, length: 4.45 m, viscosity: 0.2 kg/ms) (a) 
𝐵𝑛 17  (mass:  0.01 𝑘𝑔 ,  σ 1.034 ,  𝑢 1.365 ,  𝑣 0.757 ,  𝑤 0.879 ),  (b)  𝐵𝑛 6.29  (mass: 
0.02 𝑘𝑔 , σ 0.793, 𝑢 0.695, 𝑣 0.605, 𝑤 1.019),  (c) 𝐵𝑛 3.3 (mass: 0.05 𝑘𝑔 , σ 1.060, 𝑢
0.849 , 𝑣 0.947 , 𝑤 1.325 ),  (d) 𝐵𝑛 1.4  (mass: 0.1 𝑘𝑔 , σ 0.889 , 𝑢 0.889 , 𝑣 0.804 , 𝑤
0.967 ),  (e) 𝐵𝑛 0.92  (mass: 0.2 𝑘𝑔 , σ 1.177 , 𝑢 1.130 , 𝑣 0.981 , 𝑤 1.384),  (f) 𝐵𝑛 0.11 
(mass: 1 𝑘𝑔, σ 0.637, 𝑢 0.479, 𝑣 0.844, 𝑤 0.524) ; Unit of σ,𝑢 , 𝑣 ,𝑤 : 𝑚 𝑠⁄  
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Appendix B 

Calculation of Anisotropic Particle Drag in the High Knudsen 

Number Flows 

While the drag of a spherical particle  is well understood  in the wide range of the Knudsen number 
flow, the drag of an isotropic particle (non‐spherical particle) is not well studied. Recently, Tian et al. 
showed  systematic  description  of  that  (2017).  The  rarefaction  effect  of  the  air  on  the  nanoscale 
filament  is  investigated  based  on  the methodology  for  an  elongated  ellipsoid  particle  and  a  long 
cylinder. Here, the methodologies are introduced. 

i. Continuum Regime 

Drag force of a non‐spherical particle in the low‐Reynolds number and low Knudsen number flows is 
described as (B. 1). 𝑑  is a characteristic length of the particle.  𝐾 refers as a dynamic shape factor and 
represent the characteristics of its geometry (Tian et al. 2017). 

𝐹 , 3𝜋𝜂𝑈𝑑 𝐾  (B. 1) 

a. Elongated Ellipsoid 

In the case of an elongated ellipsoid, 𝑑  is the lateral diameter of the ellipsoidal particle. 𝛽 refers the 
slenderness (aspect ratio) of the particle (see Eqn. (B. 2)). The dynamic shape factors for the elongated 
ellipsoid are Eqns. (B. 3) and (B. 4) (Jefferry 1922, Oseen 1927, Tian et al. 2017). 

𝛽
𝐿
𝑑

 
(B. 2) 

𝐾
8 𝛽 1

3 2𝛽 3 ln 𝛽 𝛽 1 𝛽 1 𝛽
  (B. 3) 

𝐾∥
4 𝛽 1

3 2𝛽 1 ln 𝛽 𝛽 1 𝛽 1 𝛽
  (B. 4) 
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b. Long Cylinder 

The dynamic shape factor for a long cylinder is as follow (Burgers 1938): 

𝐾∥
2𝛽

3 𝑙𝑛 2𝛽 0.72
  (B. 5) 

ii. Free Molecular Regime 

Drag of non‐spherical particles in the free molecular regime are expressed as follow (Dahneke 1973a, 
Tain et al. 2017): 

𝐹 ,
1
2
𝜋𝜂𝑈𝑑 𝐾   (B. 6) 

a. Elongated Ellipsoid 

The shape factors for an elongated ellipsoid in the free molecular regime are expressed as the Eqns. 
(B. 7)‐(B. 11) (Dahneke 1973a, Tain et al. 2017).  

𝐾
𝛽
𝐾𝑛

𝐸 4
𝜋
2

1 𝛼
𝐺

𝐹
2

4𝐹 𝜋 6
4

𝛼   (B. 7) 

𝐾∥
𝛽
𝐾𝑛

2𝐸 𝛼
𝐺

𝐹
𝐹 4 2𝛼 4 3

𝜋
2𝛽

𝛼   (B. 8) 

𝐸
sin 𝐹
𝐹

  (B. 9) 

𝐹 1
1
𝛽

  (B. 10) 

𝐺
1
𝛽

𝐸   (B. 11) 
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b. Long Cylinder 

The shape factor for a long cylinder in the free molecular regime is as follow (Dahneke 1973a, Tain et 
al. 2017): 

𝐾∥
1
𝐾𝑛

2𝛽
𝜋
2

2 𝛼 4   (B. 12) 

iii. Transition Regime 

The  formulation of  the  transition  regime drag  for a non‐spherical particle  is enabled by employing 
Cunningham  correction which has been used  for a  sphere  (Dahneke 1973b). This description well 
expresses  the  drag  forces  of  a  non‐spherical  particle  in  the  continuum  flow  regime  and  the  free 
molecular regime and also the smooth transition between both flow regimes. The anisotropic effect 
of  a non‐spherical particle  in  the  transition  regime  is  expressed by  introducing  “adjusted  sphere” 
method and varying its diameter (Tian et al. 2017). The Eqns. (B. 13)‐(B. 20) show the transition regime 
drag for an elongated ellipsoidal particle (Fan and Ahmadi 2000). 

𝐹 ,
𝐹 ,

𝐶𝑐 𝑑
3𝜋𝜂𝑈𝑑 𝐾
𝐶𝑐 𝑑

  (B. 13) 

𝐶𝑐 𝑑 1
𝑑
𝑑

𝐾𝑛 1.257 0.4𝑒
.

   (B. 14) 

𝑑
1.657𝑑 𝛽

16 𝛽 1
𝐴 ∙ 𝐵   (B. 15) 

𝑑 ∥
1.657𝑑 𝛽
8 𝛽 1

𝐶 ∙ 𝐷   (B. 16) 

𝐴
2𝛽 3

𝛽 1
ln 𝛽 𝛽 1 𝛽  (B. 17) 

𝐵 𝐸 4
𝜋
2

1 𝛼
𝐺
𝐹

2
4𝐹 𝜋 6

4
𝛼  (B. 18) 
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𝐶
2𝛽 1

𝛽 1
ln 𝛽 𝛽 1 𝛽  (B. 19) 

𝐷 2𝐸 𝛼
𝐺
𝐹

𝐹 4 2𝛼 4 3
𝜋

2𝛽  𝛼   (B. 20) 

Tangential  momentum  accommodation  coefficient  (TMAC)  is  used  as  a  particle  momentum 
accommodation coefficient. The TMAC of the air on flat surface differs according to materials of the 
surfaces. The value ranges from 0.71 to 0.9 (Acharya et al. 2019). It is regarded that the roughness of 
the material is related to this variation. The value of 0.8 is used in order to investigate the rarefaction 
effect of the air on the ballooning fibres among different estimated and measured values  (Millikan 
1923a, Dahneke 1973a, Karniadakis et al. 2005, Agrawal and Prabhu 2008, Yamaguchi et al. 2011, 
Hemadri et al. 2018, Acharya et al. 2019). 
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