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研究成果の概要（和文）：原子間力顕微鏡（AFM）をもちいて植物細胞の力学構造の理解をすすめ、AFM計測によ
り得られる外力に対する細胞の力学特性の解析に、従来法（ヘルツの接触理論）とは異なる、膨圧と細胞壁のた
わみを考慮した解析理論（シェル理論）を、建築工学における構造力学の取り扱いを参考に構築し、細胞壁の弾
性率と膨圧を導く方法を考案した。この方法を適用することで、AFMによる細胞形状計測とAFMによるインデンテ
ーション試験による細胞壁のひずみ曲線（フォースカーブ）で決定されるパラメーターを用いて、これまで他の
方法で推定が難しかった細胞壁の弾性率と膨圧を導くことができた。

研究成果の概要（英文）：Atomic force microscopy (AFM) is used to advance the understanding of the 
mechanical structure of plant cells. An analytical theory (shell theory) for considering the 
deflection of the cell wall was constructed with reference to the treatment of structural mechanics 
in architectural engineering. We devised a method for deriving the elastic modulus of the cell wall 
and intracellular turgor pressure. By applying this method, we could determine these parameters from
 the topographic measurement and the indentation test by AFM. It is difficult to estimate them by 
other methods. This research unraveled the mechanical properties caused by the complex structure of 
plant cells, and opened a new way to understand the mechanical structure of plants from a 
microscopic view.

研究分野： Applied Physics

キーワード： キーワード　原子間力顕微　フェムト秒レーザー　フォースマッピング　顕微細胞操作　液胞制御
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研究成果の学術的意義や社会的意義
建築工学における構造力学の理論に基づき、外力による細胞の力学応答と外力が無い場合の膨圧による細胞壁形
状のひずみを定式化し、細胞壁の弾性率と膨圧を導く方法を確立することができた。本研究で提案された方法を
適用することで、AFMによる細胞形状計測とAFMによるインデンテーション試験による細胞壁のひずみ曲線（フォ
ースカーブ）で決定されるパラメーターを用いて、これまで他の方法で推定が難しかった細胞壁の弾性率と膨圧
を導くことができた。本研究により、植物細胞の持つ複雑な構造に起因する力学特性がひも解かれ、植物の力学
構造を微視的な観点から理解するための新たな道筋を拓くことができた。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
植物細胞の力学特性は、細胞壁の弾性のみにより決定されるのではなく、細胞内部での浸透圧

調整によって生じる圧力（膨圧）と細胞形状により細胞壁に誘導される張力に大きく依存する。
植物は、細胞内の膨圧を能動的に調節することで、環境に適応した形態を保ちながら、成長を続
ける。環境に応じた植物の多様性・柔軟性を知る上で、細胞壁の弾性、膨圧、細胞形状のバラン
スにより決定される細胞壁の張力の寄与を知ることは不可欠である。しかしながら、植物細胞の
大きさは数 100µm、細胞壁の厚さはわずか数 µm であり、そこに潜在する張力とその要素となる
力を計測することは簡単ではない。近年、このような植物細胞の力学特性を知る計測手段として、
ナノインデンテーターの一種である原子間力顕微鏡(AFM)が注目されている。 

AFM による計測では、半導体製造プロセスにより作製された長さ数 100µm、幅数 10µm、厚
さ数 µm のシリコン製の片持ち梁（AFM カン
チレバー）の先端を試料に接触させ、梁を押
し付けたときの試料の凹みと梁のたわみか
ら、試料の弾性応力を検出する（図１）。梁の
自由端には、先端が数 nm から数 µm 球状に
加工された探針が配置されており、探針が試
料に押しあてられたときの試料の凹みから弾
性率を推定する。 
 
２．研究の目的 

従来 AFM による計測は、金属、半導体、プ
ラスチックなどのバルク材料が計測対象とさ
れ、その解析にはヘルツの接触理論が広く用
いられてきた。ヘルツの接触理論では、探針
の接触部の試料が探針の形状に沿って凹むこ
とを仮定し、試料の弾性率を求める（図２A）。
ところが植物細胞は、試料表面で細胞壁が突
っ張った梁状の構造であり、これに探針を押
し付けた場合、探針の接触部のみでなく、細
胞壁全体がたわむと考えられ（図２B）、ヘル
ツの接触理論を適用することが難しいと考え
られている。そこで本研究では、AFM で計測
される試料の凹みと梁のたわみの関係を、弾
性シェル理論により解析する手法を確立す
る。弾性シェル理論では、細胞壁をシェルと
して考え、細胞の内側から膨圧により圧迫さ
れる細胞壁に、細胞の外側から AFM 探針を
接触させたときの細胞壁の変形について考
え、AFM による計測されたデータを適用した
際に推定される細胞壁の弾性、膨圧、張力の
関係についての知見を深めた。 
 
３．研究の方法 
弾性シェル理論 
図３に示すように細胞内圧 P により押し上げられる面内弾性率 E、厚さ t の細胞壁の中心を、

外力 F で定点載荷されたときの細胞壁の面外方向への変位 y は、 

( )− σ ∇ ( ) + ( ) = − ( )
         (1) 

と表すことができる。ここで B は曲げ剛性であり、E を含む。σ∞は、細胞内圧 P により細胞壁に
均一に載荷される応力であり、細胞壁の曲率 κMが考慮されている。δ(r)はディラックのデルタ関
数であり、右辺は極座標系で示された細胞壁の面内方向の中心(r=0)に先鋭化された AFM 探針に
よる載荷が表現されている。この運動方程式は、変形ベッセル関数を用いて解くことができ、r=0
における外力 F での細胞壁の面外方向への変位量 y の関係が得られ、F と y は線形関係になる。
この線形係数は、細胞壁の面外方向への変形に対するバネ定数 kas (= F/y)に相当し、式(1)の解よ
り、 

=         

 (2) 

 

 
図１ 原子間力顕微鏡の装置構成。AFM カンチレバ
ーの先端に配置された探針を植物細胞（細胞壁）に
接触させ、カンチレバーを押し下げていった際のカン
チレバーの撓みをレーザーにより検出することで、細
胞壁に作用した力と細胞壁の凹みの関係を計測す
る。 

 
図２ ヘルツの接触理論(A)とシェル理論(B)で想定さ
れる細胞壁のたわみ。(B)において外力 F の抗力とな
る計測弾性は、細胞壁の弾性と細胞内圧によって生
じる細胞壁の張力の影響を受ける。式(2)を参照。 



の関係が得られる。kasは apparent stiffness
（見かけの剛性）と呼ばれているが、ここ
で我々は計測弾性と呼ぶことにする。 
計測弾性はAFMの弾性率計測により実験
的に値が得られる。右辺に含まれる v は
ポアッソン比であり、細胞壁では理論限
界である 0.5 に近い値をとると考えられ
る。fは細胞壁の曲率に関係する構造ファ
クターであり、細胞壁が球面形状である
場合 f =1、円筒形状である場合 f =2/3 とな
り、AFM 計測による凹凸像（トポブラフ
ィー）計測により得られる細胞壁の曲率
より求めることができる。 

 
AFM 計測の結果に基づき得られる細胞壁の弾性率と細胞内圧の関係 

典型的な植物細胞としてタマネギの鱗
片細胞を試料として選び、AFM による凹
凸像計測と細胞壁の弾性率計測を行い、細
胞の長軸方向の曲率 κa と短軸方向の曲率
κh の中間値 κM が 5.42x10-3µm-1 のとき、kas

が 35N/m となる結果が得られている。ま
た計測された細胞壁の曲率より、構造ファ
クター f は、0.818 と見積もられる。細胞
壁の厚さは、電子顕微鏡などによる計測結
果に基づく報告などにより、1.5µm 程度で
あると推定される。細胞壁の面方向弾性率
E について実験的に調べられているが、そ
の信憑性が疑われている。細胞内圧 P は、
液胞による膨圧のみでなく細胞内の動粘
性を含むと考えられる。膨圧と動粘性は細
胞の状態により大きく変化するが、AFM
計測をしている細胞の P を同時に計測す
ることは不可能である。ゆえに、ここでは
これらを未知数として議論を進める。細胞
壁はセルロース繊維が織り込まれた構造
であり、材質としてはポリマー材料や紙材
料に近く、E はゴム材料よりも硬く、紙材料
よりも柔らかい、1MPa から 1GPa の範囲に
あると推定される。膨圧については、細胞内
外のイオン濃度を計測することにより推定
されており、0.1MPa（1 気圧）から 1MPa（10 
気圧）の範囲にあると考えられる。 
これらの細胞壁の力と形状に関係するパ

ラメーターの概算に基づき、E と P を変数
として式(2)により kas を計算した結果を図
４に示す。E=200MPa のとき、P=0.03MPa 付
近で kasは正と負に大きく振れる異常値をも
ち、P<0.03MP では負に振れる。これは、式
(2)の右辺分母の対数項の中の値が 1 以下で
あることを示しており、導出の際の近似条
件から外れた異常値である。P=0.03MPa 以
上で、P の値が小さいときは P に対して負
の傾きを示す分母の変化が支配的に、P の
値が大きいときは P に対して正の傾きを示
す分子の変化が支配的になり、kas は極小値
を持つ曲線になる。E>200MPa で E と P は
同様の特徴をもつ関係となり、E<200MPaで
は異常値をもたないなだらかな増加曲線に
なる。図中に丸印で示す kas=35N/m の交点
が、AFM の実験結果を満たす E と P の解と
なる。E=800MPa のとき、変曲点は、
kas=35N/m 以上であり、解を持たない。  

 
図３ 細胞内圧により膨らむ細胞壁(A)に、AFM カン
チレバーの先端が接触して外力が加わった場合(B)
の弾性シェル理論のモデル図。 

 
図４ AFM 凹凸像計測により評価されたタマネギの
鱗片細胞の曲率(κM=5.42x10-3µm-1)に基づく式(2)の
計算結果。計測弾性 kas を細胞内圧 P と弾性率 E を
変数として計算されている。点線は、AFM 弾性率計
測により評価された見計測弾性の値(kas=35N/m)を示
す。構造パラメーター： t=1.5µm; f=0.818; v=0.5。 
 

 
図５ AFM によりタマネギの鱗片細胞を計測した結果
(κM=5。42x10-3 µm-1; kas=35N/m)に基づき計算された
式(3)（赤線）と式(4)（青線）を満たす E と P の関係。構
造パラメーター： t=1.5µm； f=0.818； v=0.5。図中の
緑丸は、計測された細胞をモデル化し、FEM シミュレ
ー シ ョ ン に よ り 得 ら れ た 結 果 (E=410MPa; P=0 。
11MPa)である。 



AFM の計測結果として得られた計測弾性 kas=35N/m を満たす E と P の関係は、式(2)より、 

= ( )
        (3) 

となり、図５の赤線を描く。グラフの上の模式図で示すように、E が小さいとき、AFM 探針の
押し込みによる外力に対応する計測弾性を得るためには、大きな P を必要とする（式(2)参照）。
一方で E が大きいとき、小さな P で条件を満たす計測弾性を得ることができる。E>500MPa で
は解を持たないが、これは、E>500MPa のとき、細胞壁は剛体とみなされ、P が外力応答 F に影
響を及ぼさないことが表現されていると考えられる。  
式(2)と(3)では、外力 F により、計測された細胞の表面形状（曲率）を保つ関係が表現されてい
るが、細胞形状は外力がない場合でも保たれる。外力がない場合、細胞の表面形状は、細胞内圧
P により細胞壁が押し上げられて伸びることにより発生する張力とのつり合いになり、その関係
は、 

=   (   ) ( + )        (4) 
で表される。εaと εhは、細胞が長軸方向と短軸方向でそれぞれ曲率(κaと κh)になったときに伸び
た細胞壁の長さである。P と細胞壁の弾性率 E は線形関係となり。E が大きくなるに従い、細胞
が膨らみ形状を保つためには大きな P を必要とする（図５のグラフの下の模式図）。式(3)と式(4)
を満たす交点が、実験により決定された計測弾性と細胞表面の形状から導かれる細胞壁の弾性
率と細胞内圧になると考えられ、式(3)と式(4)より、 

=
( )

  ( ) ( )

 
      (5) 

=    ( ) ( )

 
      (6) 

と決定でき、本実験で得られる推測値は、E= 450MPa、 P=0.12MPa となる。 
 
FEM シミュレーションの結果との比較 
タマネギ細胞に対する上記の AFM の計測データに基づき有限要素法(FEM)によるシミュレー

ションも行われている。シミュレーションでは、E= 410MPa、 P=0.11MPa（図５の緑丸）の時の
みで、実験で得られた細胞壁の曲率が再現された。E<410MPa のとき細胞壁は異常な膨らみを示
し、E>410MPa のとき細胞壁は膨らまなくなる。第一原理計算によるシミュレーションで求めら
れた結果と、前項で検討を進めた近似解による結果は極めて近い位置にあり、両者の計算結果の
妥当性を支持している。 
細胞壁の弾性率 E について、AFM によるナノインデンテーションテストの結果をヘルツの接

触理論により解析し、E が 1MPa 程度になることが多数報告されている。しかしながら、理論に
よって得られる弾性率が探針の先端形状や細胞内圧により大きく変化することより、その値の
信憑性が疑われている。また、ヘルツの接触理論で求められるこの値は面外方向の弾性率を強く
反映しており、弾性シェル理論で求められる面内方向の弾性率とは異なる物性値であるとも考
えられる。植物の形状は細胞壁の硬さにより支えられており、もしその面内弾性率 E が 1MPa 程
度であるならば、植物は風船細工のような伸縮性をもつはずであるが、植物はそれよりも遥かに
剛直であると思われる。また、MEMS (Micro Electro Mechanical Systems) 技術を駆使して、タマ
ネギ細胞から切り出された細胞壁の引っ張り試験が報告されている。この実験では、E=3.7GPa
と見積もられており、シミュレーションで得られている結果に近い。タマネギ細胞の細胞壁は、
面内方向にミドルラメラと呼ばれるセルロース繊維で構成されるシートが積み重なった構造を
持つことが知られており、その細胞壁の面内弾性率は、ポリマー材料(1GPa 程度)に近く、また面
外方向よりも遥かに大きな値を持つことが予測される。以上の知見を総合すると、植物細胞の硬
さを司る植物細胞の面内方向の弾性率は、1GPa 近傍であると推測される。 
式(2)の右辺分母の対数内の分母に含まれる E は細胞壁 t の２乗と結合しており、E は、実験に

より求められていない細胞壁 t の不確定さを含む。図５では t=1.5 µm で計算されているが、例え
ば t=1.0µm の場合 E の値は 2.25 倍になり E の値は 1GPa 程度となる。一方で、t=2.5µm の場合 E
の値は 2.7 分の 1 になり、100MPa 程度となる。つまり、ここで求められている E は、1 桁程度
の誤差を含んでいると考えられる。 

E が 400MPa 程度であるとした場合、細胞内圧 P は、0.1MPa (1 気圧)程度であると見積もられ
る。しかし先行研究で、細胞内外の浸透圧差や巨大な植物細胞に圧力センサーを導入して計測さ
れた内圧は、1Pa (10 気圧)に到達するものもあり、ここで見積もられる値はそれらよりも 1 桁近
く小さい。この結果を解釈するためには、式(2)中の P に結合する構造ファクターf に加え、細胞
壁構造の不安定要素に起因するマジックファクターを考えねばならない。上記のとおり、細胞壁
は面外方向に極めて低い弾性率をもつ可能性があり、また一方では細胞壁を裏で支える２次細
胞壁構造をもったりもしており、単純な平面の等方弾性体ではない。0.8 程度の構造ファクター
f に加え、0.1 から 0.5 程度の細胞壁構造の不安定に由来する調整ファクターを P に結合させる
と、先行研究に基づいた植物細胞の E と P の関係を説明することができる。 



 
４．研究成果 
本研究により得られた弾性シェル理論による解析方法とその指針により、植物細胞の構造特

性、さらには生理機能との関連性を明瞭にしていける新たな指針を構築することができた。ただ
しこの方法では、従来用いられてきたヘルツの接触理論による解析よりも、構造、物性に関わる
パラメーターが圧倒的に増え、個体差の大きい細胞に対して、これら全てを実験により正確に同
定することは極めて困難である。今後、植物学者が弾性シェル理論を理解し、細胞の生理応答を
構造と力学の観点からも理解し、解明していくことが重要であり、その普及に努めたいと考えて
いる。 
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