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Реферат. У статті проаналізовано та узагальнено наукові джерела щодо біогенних летких органічних речовин 
(БЛОР) лісів, їхнього впливу на атмосферні процеси та клімат. З’ясовано, що упродовж останніх десятиліть увагу 
науковців привертали дослідження біогенних летких органічних речовин лісів щодо механізмів їхнього синтезу та 
викидів, хімічного складу, впливу біотичних та абіотичних чинників. Відмічено, що в процесі життєдіяльності вищі 
рослини виділяють у повітря леткі органічні речовини, які впливають на хімічний склад і фізичний стан атмос-
фери, на адаптацію лісів до екологічного стресу, пов’язаного зі зміною клімату. БЛОР відіграють ключову роль у 
формуванні, а також гасінні озону, внаслідок чого утворюються продукти окислення — вторинні органічні аерозолі, 
які розсіюють сонячне світло і впливають на формування хмар а, зрештою, і на клімат. Показано необхідність ура-
хування функціональної динаміки БЛОР на рівні екосистеми: від взаємодій різних видів екосистеми до деградації 
атмосферних сполук та потенційних функцій їхніх продуктів реакції.
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Деревні рослини є основним джерелом біоген-
них летких органічних речовин (БЛОР) у лісо-
вих екосистемах. Викиди БЛОР лісів впливають 
на хімічний склад і фізичний стан атмосфери, 
оскільки складаються з реакційноздатних газів 
та інших компонентів (Atkinson, 2000). Обмін 
(викид і осадження) БЛОР сприяє утворенню 
аерозолів, частинки яких діють як ядра конден-
сації для молекул води, що може призводити до 
збільшення кількості хмарних крапель над лі-
сом від 30 до 50%, а також впливає на висоту їх-
нього утворення. З одного боку, це може зміни-
ти альбедо (відбивну здатність) хмар і посилити 

їхній охолоджуючий ефект. З іншого, самі по 
собі органічні аерозольні частинки підсилюють 
розсіювання сонячного випромінювання, що 
може, навпаки, підвищити середню температу-
ру лісу на 1,0–1,5  °С. Ці процеси недостатньо 
вивчені з огляду на велику кількість різних ви-
дів БЛОР і факторів навколишнього середови-
ща, які впливають на цей обмін.

Ліси є одними із найбільших екосистем за 
екологічною ємкістю, біорізноманіттям, трива-
лістю розвитку, депонуванням вуглецю, масш-
табами біосферних функцій. На локальному рів-
ні ліси є важливим стабілізаційним елементом 
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ландшафту, що запобігає деградації його ком-
понентів: біоценозу, води, ґрунтів. Лісова та ча-
гарникова рослинність займає до однієї трети-
ни площі суходолу Землі та є одним з основних 
компонентів глобального кругообігу вуглецю, 
забезпечуючи його значне (~ 45%) зберігання 
й депонування (Bonan, 2008). Бореальні хвой-
ні ліси (тайга) утворюють найбільший суцільно 
або майже суцільно протяжний наземний біом, 
охоплюючи приблизно одну третину (15  ×  108 
га або 33%) загальної площі лісів у світі (Taggart, 
Cross, 2009). Майже половину атмосферного 
СО2 поглинають ліси. Старовікові дерева зде-
більшого накопичують більше вуглецю, ніж мо-
лоді (Stephenson et al., 2014). У Європі внаслідок 
довгострокового ведення лісового господарства 
зменшилося накопичення вуглецю не лише в 
живій біомасі, а й у підстилці та ґрунті (Naudts et 
al., 2016). У глобальному масштабі через вирубку 
старих лісових та заліснених територій внаслідок 
розвитку сільського господарства та урбанізації, 
суттєво зменшилося поглинання вуглецю, що 
посприяло накопиченню його в атмосфері, пе-
реважно у формі CO2 (Unger, 2014). На додаток 
до фіксації та депонування CO2, ліси впливають 
на глобальний клімат, підвищуючи атмосферну 
вологість за рахунок евапотранспірації (Bonan, 
2008) і викидиів біогенних летких органічних ре-
човин (Kesselmeier, Staudt, 1999). Під останніми 
розуміють органічні атмосферні гази біогенного 
походження. У науковій літературі використо-
вують скорочення БЛОР (BVOCs), або біогенні 
ЛОР (biogenic VOC), що виділяються рослинами 
(plant VOC). Для позначення останніх, також до-
речно вживати термін леткі фітоорганічні речо-
вини (ЛФОР) (Litvinova, 1982). Біогенні леткі ор-
ганічні речовини (BVOCs) охоплюють VOCs, що 
виділяються рослинами, тваринами або мікро-
організмами, і хоча надзвичайно різноманітні за 
складом, найчастіше є терпеноїдами, спиртами 
та карбонілами (метан і оксид вуглецю, як пра-
вило, не розглядаються). Без урахування викидів 
метану, біологічні джерела викидають приблизно 
760 тераграмів вуглецю на рік у формі ЛОР (Sin-
delarova et al., 2014). Більшість БЛОР виробляєть-
ся рослинами, головною сполукою є ізопрен. Не-
великі кількості БЛОР виробляються тваринами 
та мікроорганізмами (Terra et al., 2014). Багато 
БЛОР вважаються вторинними метаболітами, 
які, наприклад, допомагають організмам у захи-
сті від травоїдних тварин.

Виявити та дослідити леткі речовини можна 
через бездротову електронну мережу наносенсо-
рів та інфрачервоних передавачів, вбудованих у 
рослини (Kwak et al., 2017). Підраховано, що на-
земні рослини повторно викидають в атмосферу 
приблизно 1–2% чистої первинної продукції у 
вигляді ізопрену та монотерпенів (МТ) (Harri-
son et al., 2013). У деяких видів дерев частка вуг-
лецю, що повторно виділяється у вигляді БЛОР, 
може сягати 8–13% за оптимальних умов освіт-
лення та температури (Kesselmeier et al., 2002). 
Втрата вуглецю внаслідок викидів БЛОР вища 
у молодих (7%), ніж у старших (1,6%) листків 
(Ghirardo et al., 2011). Однак на глобальному рів-
ні оцінки викидів БЛОР все ще лишаються не-
достатньо невизначеними, а їхні оцінки значно 
відрізняються, а тому потребують подальших 
досліджень та аналізу з урахуванням впливу на 
глобальні кліматичні зміни.

Зазначається, що ізопрен становить при-
близно половину загальної повної емісії БЛОР 
і становить 1015 г на рік, а решта — це інші ре-
активні терпени, альдегіди та метилпропано-
їди. За оцінками, тропічні ліси забезпечують 
близько 70%, а бореальні та помірні сукупно — 
10% загальних щорічних викидів БЛОР (Guen-
ther et al., 2012). За даними інших дослідників 
(Messina et al., 2016), частка загальних щоріч-
них викидів БЛОР з бореальних і помірноши-
ротних лісів є значною, а це свідчить про те, 
що викиди монотерпену (MT) і сесквітерпену 
(SQT) з північних регіонів недооцінені. Мо-
нотерпени та сесквітерпени є найбільш реак-
тивними БЛОР, які виділяються домінуючими 
європейськими лісовими породами (Oderbolz 
et al., 2013). Ці сполуки легко реагують з ат-
мосферними окиснювачами, такими як озон, 
радикали -OH та -NO3, що призводить до по-
дальших реакцій, які утворюють низьколе-
тючі пари (Friedman, Farmer, 2018) і вторинні 
органічні аерозолі (SOA) (Virtanen et al., 2010) 
в повітряній масі лісу. Біогенні вторинні ор-
ганічні аерозолі здатні розсіювати надлишок 
сонячної радіації та брати участь у формуван-
ні хмар (Ehn et al., 2014). Через зміни клімату, 
такі як потепління та посилення УФ-випромі-
нювання, прогнозується, що викиди БЛОР від 
рослин зростуть, таким чином, порушуючи 
взаємодію між біосферою та атмосферою, і тим 
самим завдадуть шкоди основним екосисте-
мам (Peñuelas, 2010).
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Отже, для з’ясування ролі біогенних летких 
речовин рослин у функціонуванні екосисте-
ми необхідно проводити міждисциплінарні 
дослідження, які усунуть прогалини між лі-
сівництвом та іншими прикладними науками, 
фізіологією рослин, екологією, науками про 
здоров’я у та природоохоронними заходами для 
розробки сучасних стратегій подолання наслід-
ків глобальних змін клімату.

Хімічний склад та синтез БЛОР
БЛОР можна визначити як низькомолекуляр-
ні переважно ліпофільні речовини (Adebesin 
et al., 2017). БЛОР  — це леткі продукти різних 
біохімічних шляхів (Maffei, 2010; Dudareva et al., 
2013). З огляду на їхні фізичні властивості БЛОР 
можна класифікувати як низьколеткі, напівлеткі 
та високолеткі речовини (Finlayson-Pitts, 2017). 
Крім рослин, БЛОР можуть виділяти гриби, 
що утворюють мікоризу (Ditengou et al., 2015) 
та короїди (Martin et al., 2003; Gilg et al., 2005). 
БЛОР, що виділяються рослинами, належать до 
ізопреноїдів, утворених двома шляхами синтезу 
терпенів (мевалонатний шлях (MVA) в цитозолі 
та метилеритритолфосфатний (MEP) — у плас-
тидах). Леткі речовини листків (GLV)  — утво-
рюються в оксиліпіновому шляху біосинтезу 
(LOX), ароматичні сполуки (бензеноїди та фе-
нілпропаноїди) — в шикіматному (SHI) (Maffei, 
2010; Dudareva et al., 2013). Крім того, глюкози-
нолати є невеликою, але екологічно важливою 
групою сірковмісних сполук рослин порядку 
Brassicales (Hopkins et al., 2009). До складу інших 
високолетких сполук, які виділяються лісовими 
породами також входять ацетальдегід, ацетон, 
оцтова, мурашина кислоти, та спирти — етанол 
і метанол (Rantala et al., 2015).

Ізопреноїди або терпеноїди складаються з 
п’яти вуглецевих (C5) ізопренових одиниць 
(терпенів) або їхніх похідних (терпеноїдів) (Wil-
bon et al., 2013). Терпени з низьким вмістом 
вуглецю, такі як ізопрен (C5) або монотерпен 
(C10), є леткими або напівлеткими, тоді як спо-
луки з більшою кількістю атомів вуглецю, на-
приклад сесквітерпен (C15), мають напів- або 
низьку летючість (Mofikoya et al., 2019).

Ізопрен або монотерпен переважають у ви-
кидах БЛОР багатьох видів рослин і є най-
важливішими леткими речовинами (Laotha-
wornkitkul et al., 2009). Виділення ізопрену 
характерно для помірних і тропічних лісів, а 

монотерпену — типові для хвойних лісів (Unger, 
2014). Метилбутенол (2-метил-3-бутен-2-ол)  — 
це п’ятиатомний спирт (C5, з п’ятьма атомами 
карбону), він виділяється переважно молодими 
пагонами сосни, які, виділяють лише незначну 
кількість ізопрену (Aalto et al., 2014). Метил-
бутенол структурно та біосинтетично пов’яза-
ний з ізопреном (Gray et al., 2003) та його дія 
подібна до ізопрену.

Ізопрен (2-метил-1,3-бутадієн)  — летка ор-
ганічна сполука, яка виділяється низкою видів 
рослин і впливає на стан атмосфери (Carlton 
et al., 2009). Біосинтез ізопрену розглядається 
як важливий елемент адаптації рослин до пе-
регріву листків, потоку фотонів високої щіль-
ності, і загалом, для підтримки метаболічного 
гомеостазу (Loreto, Schnitzler, 2010). Швидкість 
викидів ізопрену збільшується з підвищенням 
температури (Petron, 2001), але зменшується зі 
збільшенням концентрації СО2 (Wilkinson et al., 
2009).

Основна функція біосинтезу ізопрену у рос-
линах залишається до кінця незрозумілою, про-
те рівень викидів позитивно співвідноситься з 
температурою та світлом, підтримуючи фото-
синтез за умов стресу. Синтез ізопрену також 
обернено співвідноситься з концентрацією СО2.

Леткі речовини листків (GLV) утворюють 
характерний запах пошкоджених зелених тка-
нин рослин. За хімічним складом це С6-альде-
гіди, С6-спирти та їхні ацетати (Arimura et al., 
2017), викид яких відбувається майже миттєво 
після пошкодження клітинних мембран рослин 
(Ameye et al., 2018).

Леткі ароматичні сполуки складаються з бен-
зеноїдів та фенілпропаноїдів, що утворюються 
шикіматним шляхом, в результаті якого синте-
зуються ароматичні амінокислоти (Misztal et al., 
2015; Arimura et al., 2017). Звичайні бензеноїди, 
бензол, ксилол і толуол викидаються в атмос-
феру з нафти та бензину, але ці ж самі сполуки 
виділяються з листків, кори та ксилеми дерев 
(Misztal et al., 2015; Tiiva et al., 2018). Інші поши-
рені леткі бензеноїди, що виділяються з листків 
і квіток,  — це метилсаліцилат (MeSA), метил-
шавікол, індол і р-цимен (Maffei, 2010; Misztal 
et al., 2015), а також типові леткі фенілпропени, 
наприклад евгенол, ізоевгенол, метилевгенол, 
ізометилевгенол, чавікол і метилчавікол.

Біосинтез БЛОР відбувається як у фото-
синтетичних клітинах (Fini et al., 2017), так і в 
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Таблиця 1. Основні біогенні леткі органічні речовини лісових порід (Sindelarova et al., 2014)
Table 1. The main biogenic volatile organic substances of forest species (Sindelarova et al., 2014)

Речовини Структурна формула Частка викидів Маса викидів (Тг/рік)

Ізопрен 62,2% 594 ± 34

Терпени 10,9% 95 ± 3

Ізомери пінену

α-пінен

β-пінен

δ-пінен

5,6% 48,7 ± 0,8

Сесквітерпени 2,4% 20 ± 1

Метанол 6,4% 130 ± 4 
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нефотосинтетичних спеціалізованих клітинах 
епідермісу, наприклад у пелюстках квіток (Ade-
besin et al., 2017), в залозистих трихомах (Tissier 
et al., 2017; Zager, Lange, 2018) або в епітеліаль-
них клітинах смоляних проток хвойних дерев 
(ксилеми, камбію, флоеми або голок (Zulak, Bo-
hlmann, 2010; Degenhardt et al., 2009).

Хімічний склад летких монотерпеноїдів за-
лежить від генотипу, відрізняється у листяних 
Betula pendula Roth (Maja et al., 2014) та вічно-
зелених Quercus suber L. (Loreto et al., 2009), P. 
sylvestris (Bäck et al., 2012) та Pseudotsuga menzi-
esii (Mirb.) Franco (Joó et al., 2011). З основних 
летких речовин, що виділяються хвойними де-
ревами, монотерпени є найбільш варіабельни-
ми (Iason et al., 2011). Наприклад, викиди БЛОР 
деревостану P. sylvestris складаються з монотер-
пенів пагонів (Bäck et al., 2012), деревини (Ha-
apanala et al., 2012) та підстилки (Kivimäenpää 
et al., 2018). Основними складовими викидів є 
α-пінен або Δ-3-карен з домінуванням до 80% 
будь-якої з цих речовин.

Вічнозелені види, такі як сосна звичайна (Pi-
nus sylvestris L.), ялина звичайна або європей-
ська (Picea abies (L.) H. Karst.), листяні бук (Fagus 
sylvaticus L.), береза (Betula spp.) є джерелами 
монотерпену і покривають 75% загальної площі 
лісів у Європі (Karl et al., 2009). Ялина звичай-
на (Picea abies) також виділяє ізопрен, хоча ви-
киди монотерпену є домінуючими. Листопадні 
види Quercus robur L. і Q. petraea (Matt.) Liebl., 
які переважно виділяють ізопрен, становлять 
приблизно 5% лісової площі Європи. Іншими 
видами, які виділяють ізопрен в бореальному/
альпійському та помірному поясі, є види родів 
Populus і Salix, проте види, які виділяють ізо-
прен, більш поширені в теплих кліматичних зо-
нах (Sharkey et al., 2008). Усі органи рослин від 
квіток до коренів можуть виробляти та виді-
ляти БЛОР (Rasmann et al., 2005; Schiestl, 2017), 
але листки та хвоя дерев є основними органами 
викидів БЛОР в атмосфері лісу (Karl et al., 2009). 
Гілки, молоді листки Populus sp., досягають мак-
симальної ємності виділення ізопрену у віці 10–
14 діб (Sharkey et al., 2008).

Хвойні дерева відомі своєю терпеноподібною 
живицею, яка складається з нелетких дитер-
пенів і летких моно- і сесквітерпенів (Sallas et 
al., 2003; Eller et al., 2013). Масляниста живиця 
хвойних порід зберігається в смоляних кана-
лах хвої, а також у внутрішній корі (флоемі) і 

деревині (ксилемі), з цих запасаючих структур 
частина БЛОР викидається через кору в атмос-
феру (Vanhatalo et al., 2015). Викиди монотерпе-
ну стовбура через кору іноді можуть досягати 
50 нг м–2 с–1 навесні, хоча зазвичай вони зали-
шаються нижче 10 нг м–2 с–1 у P. sylvestris (Van-
hatalo et al., 2015). Ghimire et al. (2016) повідо-
мили, що викиди монотерпену неушкодженої 
(інтактної) кори P. abies становлять 3 нг м−2 с−1. 
Якщо порівняти з цим середні викиди монотер-
пену зрілої хвої 0,34 нг м−2 с−1 (Ruuskanen et al., 
2005), то можна зробити висновок, що викиди 
кори складають значний внесок у БЛОР всього 
хвойного дерева.

Коріння рослин може бути важливим дже-
релом викидів БЛОР у лісових екосистемах, але 
їхнє вимірювання та кількісна оцінка є склад-
ними, оскільки кореневі системи не можуть 
бути відокремлені від мікробної мережі ґрунту 
мікоризних грибів та інших мікробів ризосфе-
ри, які також виділяють БЛОР (Peсuelas et al., 
2014; Ditengou et al., 2015). Дослідження вики-
дів ризосфери дерев показують, що такі види, 
як хвойні, можуть мати значні викиди терпе-
ну безпосередньо з ризосфери (Lin et al., 2007; 
Rasheed et al., 2017), а склад БЛОР відображає 
викиди від пагонів (Ghimire et al., 2013; Tiiva et 
al., 2019). Листяні дерева та трав’яні рослини та-
кож мають викиди БЛОР з ризосфери (Steeghs 
et al., 2004; Maja et al., 2015). За аналізом БЛОР 
коренів, можна встановити механізми багатьох 
процесів, які відбуваються в ґрунті, і на даний 
момент невідомі.

Вплив абіотичних та біотичних факторів на 
виділення БЛОР
На фізіологію рослин і викиди БЛОР вплива-
ють абіотичні фактори середовища, зміна яких 
діє на фізіологію рослиноїдних тварин, їхню 
активність, харчову поведінку (Robinson et al., 
2012; Faelt-Nardmann et al., 2018) та здатність 
викликати біотичний стрес у рослин (Holopai-
nen, Gershenzon, 2010). На викиди впливає без-
ліч факторів, таких, як температура, яка визна-
чає швидкість випаровування та ріст, сонячне 
світло, від якого залежить швидкість біосинтезу 
(Peсuelas, Staudt, 2010). Потепління найчастіше 
призводить до збільшення викидів монотерпе-
ну та сесквітерпену рослинами, тоді як сильна 
посуха і підвищений рівень CO2 призводять 
до зменшення викидів БЛОР (Holopainen et al., 
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2017). Температура також впливає на випаро-
вування та дифузію БЛОР із смоляних каналів, 
залоз і секреторних клітин (Yassa et al., 2012).

БЛОР розподіляються між газовою та рі-
динною фазами в рослинах відповідно до кон-
станти закону Генрі (kH), яка зазвичай дуже 
висока (наприклад, 7500 Па м3 моль при тем-
пературі 25 оC для ізопрену) (Niinemets et al., 
2004). Рівновага між газовою і водною фазами 
визначається температурою, тому очікується, 
що більше БЛОР потрапляє в газову фазу і ви-
діляється при підвищенні температури. Однак, 
вплив температури на викиди БЛОР модулю-
ється опором дифузії між місцем синтезу у 
листку та атмосферою. БЛОР, які зберігаються 
в спеціалізованих структурах (протоках або за-
лозах) досягають високих концентрацій, мають 
важливі екологічні функції, як антибактеріальні 
та антимікотичні речовини, проте можуть бути 
аутотоксичними для клітин рослин (Pasqua et 
al., 2002). Температура впливає на випаровуван-
ня і виділення мінімальної частини пулів БЛОР, 
які просочуються через непроникні клітинні 
оболонки. Рослини з великими запасами БЛОР 
характеризуються помірними викидами, якщо 
пули не відкриті, наприклад травоїдними тва-
ринами (Litvak, Monson, 1998), сильним вітром 
або лісовими пожежами (Alessio et al., 2004). З 
одного боку, висока вологість може призводи-
ти до набряку та розриву структур, що містить 
запаси БЛОР. З іншого боку, в рослинах, які не 
зберігають БЛОР у спеціалізованих структурах, 
накопичуються невеликі тимчасові запаси в ме-
зофілі листка, які вільно дифундують за граді-
єнтом концентрацій. Єдине обмеження для цієї 
дифузії визначається продиховою провідністю.

З’ясовано, що викиди терпеноїдів позитивно 
корелюють з температурою листків в діапазоні 
20–40 °C (Huang et al., 2018). Викиди зменшу-
ються при температурах нижче 10–20  °C (Mu-
tanda et al., 2016) або вище 40–45 °C (Loreto, Sch-
nitzler, 2010).

За температури листків нижче за поріг рос-
ту, кількість викидів ізопрену зменшувалася до 
невизначеного рівня. Після підвищення тем-
ператури викиди відновлювалися до 30%–75% 
початкового рівня (Mutanda et al., 2016), проте 
викиди монотерпенів були нижчими, ніж по-
чатковий рівень після зниження температури 
з 42 до 30 °C (Jardine et al., 2017). Окремі моно-
терпени по-різному реагують на температуру. 

Наприклад, викиди β-оцимену показали лінійне 
збільшення на +4,4% °C−1, тоді як α-пінен з лист-
ків Musa sp. має протилежну відповідь  –0,8% 
°C−1 (Jardine et al., 2017).

Виділення сесквітерпенів також залежать 
від температури. Незначна їхня кількість ви-
діляється за нормальної температури , але їхні 
викиди значно збільшуються (у 2–12 разів) за 
високих температур листків (>30 °C) (Geron, 
Arnts, 2010). Підвищення температури на 10 °C 
може призвести до збільшення викидів β-каріо-
філену в 5,6 рази (Hansen, Seufert, 1999).

Деякі сполуки виділяються лише за темпера-
тури 35 °C, яка тримається впродовж 4 місяців, 
такі як α-терпінен і лімонен з Pinus densiflora 
Siebold & Zucc., у той самий час як виділення 
β-пінену з Chamaecyparis obtusa (Siebold & Zucc.) 
Endl. пригнічується (Bao et al., 2008).

Більш високі температури підвищують ак-
тивність ферментів, транскрипцію протеїнів та 
швидкість синтезу терпеноїдів (Velikova, 2005). 
Температури, які виходять за межі оптимально-
го діапазону ферментів, спричинюють денату-
рацію ферментів, що призводить до зменшення 
викидів терпеноїдів (Potosnak et al., 2014).

За теплового стресу пригнічується викид лет-
ких терпенів, проте виділення інших БЛОР (ме-
танолу та сполук C6) збільшується (Loreto et al., 
2006). Виділення сполук С6 зберігається про-
тягом усього періоду теплового стресу і може 
відбуватися тривалий час після повернення 
температури до фізіологічного рівня. Значні по-
токи метилбутенолу, етанолу та ацетальдегіду 
характерні для хвойних дерев Північної Амери-
ки за дії високої температури. Викиди метанолу 
та ацетону спостерігалися з сільськогосподар-
ських ґрунтів після спеки (Schade, Custer, 2004). 
Таким чином, температура впливає на викиди 
метилсаліцилату (MeSA), сигнальної молекули, 
індукція якої є відповіддю на біотичні стреси 
(Dicke et al., 1999).

Фотосинтетично активна радіація (ФАР) є 
важливим екологічним фактором, який впли-
ває на викиди терпеноїдів. Ізопрен виділяєть-
ся миттєво після синтезу та його викиди тісно 
пов'язані з рівнем ФАР (Guenther et al., 2012). 
Швидкість викиду терпеноїдів позитивно ко-
релює з ФАР. Виділення ізопрену з рослин Nan-
dina domestica Thunb. збільшується на 49,6% за 
умов збільшення ФАР з 500 до 1000 мкмоль м−2 
с −1 при 30 °C (Lin et al., 2019). Як правило, пік 
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викидів ізопрену досягається при ФАР 1500–
2000 мкмоль м−2 с −1.

Залежність викидів монотерпенів від рівня 
ФАР визначається як видовим складом рос-
лин, так і класом сполук. Широколистяні дерева 
Quercus ilex L. і Fagus sylvatica L. та хвойні дерева 
Pinus sylvestris, Pinus tabuliformis Carrière (з під-
видами) і Picea abies L. мають як запаси, так і de 
novo синтезовані монотерпени, що залежить від 
їхньої фізіології, зокрема провідності продихів, 
механізмів синтезу, розмірів пулу (Ghirardo et 
al., 2010). Викиди монотерпенів Betula pendula 
та Quercus robur на 98–100% залежать від світла 
(Ghirardo et al., 2010).

Різні класи сполук неоднаково реагують на 
зміни ФАР (Lin et al., 2019). Наприклад, викиди 
сабінена з Fagus sylvatica не відбуваються у тем-
ряві, але швидкість їхнього виділення становила 
66%–76% загальних викидів монотерпенів при 
світлі. Інші монотерпени були менш світлоза-
лежні; зокрема лімонен був основним терпено-
їдом, що виділяється в темряві, а швидкість його 
виділення залишалася досить стабільною від 0 до 
1500 мкмоль м−2 с−1 (Van Meeningen et al., 2017).

Викиди камфену з Picea abies значно пригнічу-
валися зі збільшенням ФАР від 0 до 500 мкмоль 
м−2 с−1 і не показали чіткої залежності від світла 
після 500 мкмоль м−2 с−1. Навпаки, викиди 3-ка-
рену можуть постійно зростати зі збільшенням 
ФАР від від 0 до 1500 мкмоль м−2 с−1 через від-
мінності в швидкості синтезу, розмірі та розта-
шуванні пулу зберігання (Van Meeningen et al., 
2017). З підвищенням рівня ФАР прискорю-
ється швидкість фотосинтезу, що призводить 
до достатнього джерела вуглецю, необхідного 
для синтезу ізопрену. Покращення продихової 
провідності та зростання швидкості транспіра-
ції сприяють збільшенню викиду ізопрену (Van 
Meeningen et al., 2016). Синтез ізопрену відбува-
ється за присутності адензинфосфату (АТФ) і 
нікотинамідаденіндинуклеотидфосфату (НАД-
ФН), синтез яких залежить від фотосинтезу, 
транспорту електронів у хлоропластах (Goh et 
al., 2012). Інтенсивне освітлення зумовлює над-
лишок АТФ і НАДФН через надмірну генерацію 
електронів у фотохімічних реакціях, внаслідок 
чого утворюється надмірна кількість димети-
лаллил-пирофосфату (DMAPP), що призводить 
до метаболічного перевантаження пулу DMAPP 
і пригнічення синтезу, зокрема ізопрену (Sanad-
ze, 2017).

Абіотичні стреси впливають на первинний 
і вторинний метаболізм різними способами. 
Стреси зазвичай пригнічують фотосинтез, 
зменшуючи поглинання та дифузію CO2 до 
місця синтезу вуглеводів шляхом зміни фото-
хімічних, або біохімічних реакцій фотосинте-
тичного циклу (Flexas et al., 2004). Вплив стресів 
на вторинний метаболізм, який виробляє БЛОР, 
є більш суперечливим, оскільки деякі шляхи 
синтезу індукуються саме стресами. У випадку 
летких терпенів роз'єднання фотосинтезу і ви-
киду БЛОР є несподіваним, оскільки біосинтез 
терпену потребує великої кількості фотосин-
тетичного вуглецю (Loreto et al., 1996). Синтез 
терпену можливий завдяки активації інших 
джерел вуглецю, які є альтернативними фото-
синтатам і ще не повністю ідентифіковані. Деякі 
дослідження показали, що ізопрен може утво-
рюватися з глюкози, яка транспортується кси-
лемою, та хлоропластного крохмалю (Schnitzler 
et al., 2004).

Отже, абіотичні стреси можуть стимулюва-
ти викиди деяких видів БЛОР. Багато з летких 
сполук синтезуються внаслідок деградації клі-
тинних структур і можуть використовувати-
ся як індикатори деградації клітинної стінки 
(метанол і метан) або денатурації мембрани 
(шестивуглицеві леткі речовини). Викиди лет-
ких терпенів індукуються MEP шляхом синте-
зу, розкриваючи важливі функції цих сполук 
у захисті від стресів. Фізіологічні та екологічні 
функції летких терпенів встановлені, однак не-
обхідні додаткові дослідження для з’ясування 
молекулярних і біохімічних механізмів їхньої 
захисної ролі. Технічний прогрес дозволяє ви-
явити індуковані викиди метилсаліцилату не 
тільки у відповідь на біотичний стрес, а й абі-
отичний. Таким чином, ця летка речовина стає 
центральною молекулою для сигналізації про 
стреси та активації набутої системної резис-
тентності.

Біотичний стрес викликається травоїдними 
тваринами, рослинами-паразитами та мікроб-
ними патогенами. Конститутивні БЛОР, що 
виділяються рослинами, надають сигнали для 
травоїдних тварин, які використовують леткі 
сигнали, щоб знайти свій конкретний вид рос-
лин-господаря серед інших рослин (Finnerty et 
al., 2017). Фітонциди рослин, індуковані траво-
їдними тваринами (HIPV), в основному є БЛОР, 
синтезованими в рослинах після пошкодження 
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травоїдними тваринами. Проте деякі з консти-
тутивних БЛОР виділяються з більшою швидкі-
стю, і вони є важливою частиною суміші летких 
речовин, індукованих травоїдними тваринами 
(Holopainen, Gershenzon, 2010).

Фітонциди рослин, індуковані травоїдними 
тваринами, належать до двох основних класів: 
(1) леткі речовини зелених листків, що викида-
ються одразу після поранення (секунди–хвили-
ни) і специфічно пов’язані з механічним пошко-
дженням клітинних мембран; (2) сполуки, які 
виділяються через кілька годин після ураження 
(монотерпени, сесквітерпени, гомотерпени, ме-
тилжасмонат), що вказує на індукцію специфіч-
них генів. Викиди фітонцидів рослин, індукова-
ні травоїдними тваринами з листків, викликані 
руйнуванням клітинних мембран при механіч-
ному пошкодженні та ферментами, що виді-
ляються комахами з гризучим і колючосисним 
ротовим апаратом (Ponzio et al., 2013). Основна 
відмінність цих режимів харчування полягає в 
тому, що харчування комах, які гризуть рослин-
ні тканини, індукує сигнальні шляхи жасмоно-
вої кислоти (JA) та етилену (ET) (Ponzio et al., 
2013; Papazian et al., 2016). БЛОР, які викидають-
ся під час усмоктування рослинних соків кома-
хами, індукують сигнальний шлях саліцилової 
кислоти (SA) (Ponzio et al., 2013). Загалом, було 
виявлено, що суміш БЛОР, індукована сигналь-
ним шляхом саліцилової кислоти, містить мен-
шу кількість речовин, ніж суміш БЛОР, індуко-
вана сигнальним шляхом жасмонової кислоти 
(Wei et al., 2014).

Роль викидів БЛОР лісів у атмосфері
Органічний вуглець, що виділяється в атмосфе-
ру у вигляді БЛОР, постійно піддається реакці-
ям у газовій фазі та фазах частинок протягом 
усього свого атмосферного життя. Продукти ре-
акції осаджуються на органічних частинках та 
різних поверхнях (Blande et al., 2014; Holopainen 
et al., 2017) або окиснюються до низькомолеку-
лярних газів CO або CO2 (Kroll, Seinfeld, 2008). 
Friedman та Farmer (2018) узагальнили роль 
монотерпенів БЛОР в атмосферних реакціях у 
наступних трьох процесах: (1) БЛОР, які діють 
як вихідні вуглеводні для утворення вторинних 
органічних аерозолей в реакціях з озоном (O3) 
(Joutsensaari et al., 2015; Zhao et al., 2017; Bern-
dt et al., 2018), гідроксильним радикалом (-OH) 
(Berndt et al., 2018; Friedman, Farmer, 2018) або 

нітратним радикалом (-NO3) (Hellen et al., 2018); 
(2) БЛОР, які реагують з гідроксил радикалом 
(-OH), утворюючи перокси-радикали (-RO2) 
(Zhao et al., 2015), які беруть участь у фотохіміч-
ному тропосферному утворенні O3 (Berndt et al., 
2018; Friedman, Farmer, 2018); (3) БЛОР, які ре-
агують з O3 вночі для продукування радикалів 
-OH (Lee et al., 2016).

Утворення фітотоксичного озону почина-
ється з фотохімічного окислення оксиду азоту 
(NO) до діоксиду азоту (NO2) під впливом со-
нячного світла (Atkinson, Arey, 2003) і супро-
воджується взаємодією з антропогенними та 
біогенними леткими органічними речовинами 
(Pinto et al., 2010; Hellen, 2018). Утворення O3 
часто є найвищим у підвітряних сільських або 
лісових районах за межами міста, де оксиди 
азоту реагують з БЛОР (Jeon et al., 2014). Реак-
ції новоутвореного O3 з молекулами БЛОР, які 
мають подвійні зв’язки (Atkinson, Arey, 2003), 
також призводять до утворення реакційноз-
датних радикалів -OH (Berndt et al., 2018; Fri-
edman, Farmer, 2018). На додаток до O3, багато 
БЛОР дуже реактивні з гідроксильними (-OH) 
або нітратними (-NO3) радикалами, що при-
зводить до утворення вторинних органічних 
аерозолів (Atkinson, Arey, 2003). Оскільки OH-
радикали є основним поглиначем парниково-
го газу метану в атмосфері, конкуруючі БЛОР 
подовжують термін життя метану та посилю-
ють потепління клімату (Kaplan et al., 2006; La-
othawornkitkul et al., 2009). Навпаки, біогенні 
вторинні органічні аерозолі здатні розсіювати 
надлишок сонячної радіації та брати участь у 
формуванні хмар (Ehn et al., 2014), пом’якшу-
ючи потепління клімату. Надзвичайно висока 
мінливість атмосферної реакційної здатності 
окремих БЛОР може вплинути на реакційну 
здатність місцевої суміші БЛОР. Наприклад, 
атмосферний час життя β-каріофілену та лон-
гіфолену з O3 становить 2 хв та більше 33 діб 
відповідно (Atkinson, Arey, 2003).

Блакитний серпанок над лісистими ділянка-
ми (Went, 1960) є одним із перших явищ, яке 
вказує на те, що органічні леткі речовини, які 
виділяються з дерев, можуть бути залучені до 
хімічних реакцій в атмосфері, утворюючи O3 
та вторинні органічні аерозолі (Kulmala et al., 
2013). Нещодавно було показано (Kirkby et al., 
2016), що космічного випромінювання достат-
ньо, щоб викликати зародження чистих БЛОР, 
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що призводить до утворення вторинних ор-
ганічних аерозолей (SOA). Таким чином, вищі 
викиди БЛОР з лісів, органічні аерозольні час-
тинки яких діють як ядра конденсації для моле-
кул води і підсилюють розсіювання сонячного 
випромінювання (Joutsensaari et al., 2015; Zhao 
et al., 2017), призводять до виявлення надлиш-
кової сонячної радіації на чистих, природних 
територіях. SOA поглинає світло в короткій ви-
димій та ближній УФ-області (Saleh et al., 2013), 
тоді як первинні органічні аерозолі (POA) та 
чорний вуглець утворений, наприклад, лісови-
ми пожежами і спалюванням біомаси, ефектив-
ніше поглинають теплове випромінювання в ат-
мосфері і таким чином, пов’язані з глобальним 
потеплінням. Взаємодія біосфера–атмосфера 
є динамічною. Розуміння цих циклів покра-
щує прогнози щодо зміни клімату та адаптації 
рослинності. Зміна фенології та умов зростан-
ня рослин впливає на потоки води та енергії в 
атмосфері (Sheil, 2018), таким чином вплива-
ючи на кліматичні умови, які регулюють зміну 
рослинності. БЛОР з природної рослинності 
можуть суттєво впливати на формування хмар 
(Joutsensaari et al., 2015; Zhao et al., 2017) та опа-
ди в різних регіонах.

Проріджування молодого хвойного лісу не-
обхідне для зменшення густоти деревостану та 
підтримки подальшого росту дерев. Механічні 
пошкодження під час проріджування призво-
дять до викидів БЛОР, здебільшого у вигляді 
смоли монотерпену зі зрізаних дерев, залиш-
ків гілок, пеньків і колод (Räisänen et al., 2008). 
Комерційне розрідження збільшувало потік 
монотерпену в атмосферу в десятки разів на 
висоті 6 м над насадженням сосни жовтої або 
орегонської (Pinus ponderosa Douglas ex C. La-
wson) (Schade, Goldstein, 2003). Було виявлено 
збільшення концентрації монотерпену у пові-
трі приблизно в 2–3 рази після проріджуван-
ня та майже в чотири рази після вирубки P. 
sylvestris у порівнянні з викидами монотерпену 
з неушкодженого насадження сосни (Räisänen 
et al., 2008). Після вирубки лісу залишають-
ся пеньки, які мають живу кореневу систему. 
При цьому виділяється поток смоли від коре-
невої системи до поверхні пенька для загоєн-
ня ран і значними викидами БЛОР із свіжої та 
висихаючої смоли. Kivimäenpää та ін. (2012) 
повідомили, що викиди монотерпену з площі 
зрізу пенька P. sylvestris становлять 27–1582 мг 

м–2 год–1 при вимірюванні протягом 2–3 год 
після вирубки дерев і 2–79 мг м–2 год–1 після 
50 діб. Під час довгострокового моніторингу 
встановлено, що середні викиди монотерпену 
з поверхні пеньків становлять 25 мг м–2 год–1. 
Kivimäenpää та ін. (2012) підрахували, що до-
бові норми викидів монотерпену із свіжих 
пеньків вирубаного деревостану P. sylvestris зі 
щільністю 2000 дерев на 1 га можуть стано-
вити 100–710 г га−1 д−1 у 40-річному деревос-
тані та 137–970 г га−1 д−1 у 60-річному дере-
востані. Kivimäenpää та ін. (2012) оцінили, що 
викиди БЛОР від щорічно вирубуваних лісів 
сосни звичайної (включаючи пеньки, гілки та 
підстилку з хвої) у Фінляндії становитимуть 
близько 15 кілотонн на рік, що складає при-
близно 10% від передбачуваного річного вики-
ду монотерпену (114 ктн) з недоторканих лісів 
P. sylvestris (Tarvainen et al., 2007).

Висновки

Загрозою для нинішніх лісів є глобальна зміна 
клімату, що змінює абіотичні умови зростан-
ня місцевих видів дерев, сприяє поширенню 
інтродукованих шкідників і патогенів. БЛОР 
лісових порід чутливі до абіотичних та біотич-
них стресів, пов'язаних зі зміною клімату. Змі-
ни в профілях викидів БЛОР можуть визна-
чати можливість виживання лісових видів та 
їхній подальший адаптаційний потенціал. Так, 
зростання частки ізопрену в лісових викидах 
БЛОР може зменшити кількість викидів на ос-
нові монотерпенів. Терпеноїди стимулюють 
утворення озону і вторинних органічних аеро-
золів в атмосфері, а також прямо чи опосеред-
ковано впливають на глобальні зміни клімату.

БЛОР у лісах виконують безліч функцій, і 
очевидно, що завдяки величезній різноманіт-
ності первинних БЛОР та продуктів реакцій 
в атмосфері, ми розуміємо лише незначну ча-
стину їхньої ролі в лісовій екосистемі. Рослини 
стикаються з різноманітними метаболічними та 
фізіологічними проблемами, які будуть накопи-
чуватися під впливом зміни клімату. Розуміння 
цих циклів сприятиме удосконаленню прогно-
зів щодо стратегії адаптації рослинності за умов 
глобальних змін клімату. Викиди БЛОР в атмос-
феру можна розглядати як біологічні індикато-
ри стану дерев і можуть бути використані для 
лісовпорядкування.
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Biogenic volatile organic substances of forests and their influence on climate
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Abstract. The article analyzes and summarizes data of scientific publications related to biogenic volatile organic compounds 
(BVOCs) of forests, their impact on atmospheric processes and climate. Studies of BVOCs of forests attracted the attention of 
many scientists ruring recent decades, including such aspects asmechanisms of synthesis and emissions, chemical compositi-
on, influence of biotic and abiotic factors. It was noted that during processes of their life activities, higher plants emit volatile 
organic substances into the air, which affects the chemical composition and physical state of the atmosphere, and adaptation 
of forests to ecological stress associated with climate change. BVOCs play a key role in the ozone formation and quenching, 
resulting in the formation of oxidation products — secondary organic aerosols that scatter sunlight and affect the formation 
of clouds and, ultimately, the climate. The need to take into account the functional dynamics of BVOCs at the ecosystem level 
is demonstrated: from the interaction of different types of ecosystems to the degradation of atmospheric compounds and 
potential functions of products of their reactions.

Keywords: biogenic volatile organic substances of plants, climate change, ecosystem, environmental stress, forests, lipophilic 
substances, ozone, secondary organic aerosols, terpenoids
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