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2015 A FENY NEMZETKOZI EVE.
FOTOSZINTEZIS: MOLEKULARIS MECHANIZMUSOK,

GLOBALIS HATASOK
Garab Gy6zé6
MTA Szegedi Bioldgiai Kutatokozpont, Novénybiolégiai Intézet, Szeged

Osszefoglalas. Az UNESCO, az Eurdpai Fizikai Tarsulat kezdeményezésére,
2015-6t a Fény Evének vdélasztotta. A kezdeményez6k rédmutattak, hogy
2015-ben tdbb olyan évforduld is van, amelyek kozvetve vagy kozvetlenl
a fénnyel kapcsolatosak: 1000 éve jelent meg az els6 optikai témaju kényv
(Al-Hajszam: De Aspectibus, azaz ,A latasrdol”), 100 éve publikalta Einstein
altalanos relativitaselméletét, 50 éve fedezték fol a kozmikus hattérsugarzast.
Mindazonaltal, ahogy azt a hivatalos honlap (http://www.light2015.0rg) ,Why
Light Matters” bevezet0 gondolatai érzékeltetik, a fény annyira alapveto és
sokrétl szerepet jatszik életiinkben, ami dnmagaban indokolhatja, hogy egy
adott évben figyelmlinket a fényre forditsuk. Szabad forditasban: ,a napfénynek
koszonhetjik a foldi élet legalapvetobb folyamatanak létét, a fotoszintézist;
az utobbi évtizedek fotonika-alapu technoldgidi alapvetéen megvaltoztattak
mindennapjainkat a kommunikacids eszkozoktol és a kulturatol a gydgyitasig”.
Ebben a rovid 0Osszefoglaldban azt mutatom be, hogyan alakitotta at a
fotoszintézis az utébbi mintegy harom millidrd évben a Fold felszinét, mik azok a
molekularis mechanizmusok, amelyek ma is biztositjak a foldi élet fenntartasat,
és amelyek egyuttal bolygdnk egészére hatassal vannak. Réviden kitérek arra
is, miként nyujthatnak tampontot a fotoszintézis-kutatassal szerzett ismeretek
a fizikai és molekuldris mechanizmusokrél az ipari szolaris technoldgia teriletén.
Kutatasaink soran els6sorban a fény bioldgiai hatdsaira vagyunk kivancsiak - de
egyuttal a fényt (s itt mar elektromagneses sugarazast értlink alatta, a Rontgen
sugartdél a radidhullamokig) mint spektroszkdpiai és szerkezetvizsgald eszkozt is
hasznaljuk.

Elet a Fénybdl: a Fotoszintézis Biogeokémiai Ciklusai

A kékmoszatok (cianobaktériumok), azaz az els0 oxigén-termelést végzo
fotoszintetikus szervezetek megjelenésével - 3-3,4 millidrd éve - megindult
a Fold felszinének alapvet6 atalakulasa. Mindez az alabbi, jol ismert egyszer
kémiai egyenlettel kifejezhetd, valdéjaban rendkivil dsszetett bioldgiai folyamat-
sornak kdszdnhetos:

n CO, + n H,O + fényenergia — (CH,0) + n O..
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Ennek a folyamatnak koszdonhetéen alapvetéen megvaltozott bolygdnk
atmoszféraja, amelyet korabban - a Fold létrejotte 6ta az els6 1-1,5 milliard
évben - a napszél és geoldgiai folyamatok alakitottak. A masodik foldi légkor
mintegy 3 milliard éve foként N,-bdl és CO,-bdl allt, molekularis oxigént nem
tartalmazott. Az oxigén jelenléte a mai foldi atmoszféraban lényegében kizardlag
a fotoszintézisnek készdnheto.
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1. abra. Az atmoszferikus O, parcialis nyomasanak (P,,) evolicidja az elmult 3,8
milliard év (Ga) soran. A becsllt értékek intervalluma a piros és a z6ld gérbék kézott [1].
Az 1. szakaszban - bar a cianobaktériumok ~3 milliard éve megjelentek — nem mutathaté ki
az oxigén jelenléte, a 2. szakasz soran megjelennek az eukariota algak, a 3. szakaszban — az
O0zonréteg kialakulasat kévetéen - valik lehetévé a szarazféld meghdditasa, ennek készénhetd
azutan a magasabbrend(i névények és altalaban a magasabbrendli élet megjelenése.

A fotoszintetikus szervezetek elterjedésével biogeokémiai ciklusok indultak el.
Ezek révén kémiai elemek vagy vegylletek ,passzalédnak at” a bioszféran és a
Fold abiotikus rétegein (jellemzOen a litoszféran, atmoszféran és hidroszféran).
Az évmilliardok alatt kialakult C, O,, H,O ciklusokon tulmenéen a fotoszintézis
jelent6sen beleavatkozik a P, N és a S korforgasaba is. Néhany érdekes adatot
érdemes megemliteni. Kilonb6z0 modellek alapjan az oxigén koérforgasi (t,,)
ideje az atmoszféraban 3000 és 10 000 évre tehetd. Ez egyuttal azt is jelzi, hogy
az oxigénben dus atmoszféra léte rovid tavon nincs veszélyben. Ugyanez, ti.
a légkor Osszetételének stabilitasa a CO, vonatkozasaban mar nem allithatd.
Az atmoszféra ezen OsszetevOjének korforgasi ideje lényegesen rovidebb,
minddssze néhany évnek (mas szamitdsok szerint 15-30 évnek) adodik, ami
egyuttal mutatja a globalis folyamatok érzékenységét.

Erdekes szemiigyre venni a 2. dbra néhany adatat is, jéllehet a problémakér,
nevezetesen a CO, szint emelkedése és kévetkezményei - ma mar - kdzismertek.

BIOKEMIA
XXXIX. évfolyam 3. szam 2015.szeptember

16



I REVIEW Garab Gybz6

Lathato, hogy az évmilliok alatt elraktarozott fosszilis tlizeldanyag (amelyet a
fotoszintézis egyszer mar kivont a légkorbdl) rendkivil gyors Gtemben kerdl
vissza az atmoszféraba — éves szinten, a szarazféldon és tengerekben megkotott
mennyiség mintegy 3 %-a. Ennek egy része emeli a légkdri széndioxid szintet, ami
az ipari forradalom el6tti 280 ppm-rél mara valamivel 400 ppm f6lé emelkedett
(http://co2now.org/). A helyzetet nyilvanvaldan sulyosbitja az erddirtas, illetve a
fotoszintetikus CO, fixalasra alkalmas teriletek csékkenése. Mindezen tényezbk
hatasara a CO, szint névekménye messze meghaladja az utdbbi mintegy feél
millié éves ingadozasok nagysagat (a CO, szint 240 és 280 ppm ko6zétt valtozott;
NB. ezeket a valtozasokat jelentds, 5 °C kortli globalis hdmérséklet-ingadozas
kisérte).
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2. abra. A C globalis kérforgasa. Kék szinnel vannak feltiintetve a kilénb6z6 rétegekben
fellelheté C mennyiségek, pirossal az éves fluxus értékek. Valamennyi szam Pg-ban (Gt-ban)
értendb (2010-es adatok). Forras: http://www.nasa.gov/images/content/544800main_globe-
CarbonCycle-hi.jpg.

Koérnyezeti Hatasok

Ma mar alig vitathatd, hogy a CO, szint emelkedésének hatdsa nyilvanul meg
a globalis felmelegedésben. A mért 0,85 °C globalis hOmérséklet emelkedést
tehat javarészt antropogén eredetlinek tekinthetjlk; Ujabb kutatasok szerint
erre vezethetOk vissza az id6jaras széls6séges megnyilvanulasai is [2].

Altaldban kisebb figyelmet kap, ezért is érdemes hangsuUlyozni, hogy a
fosszilis tuzeldanyagok felhasznalasanak kovetkezményeként megjelené CO,
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mennyiségének egy jelentds részét, kdzel harmadat, az dceanok nyelik el. Ez csak
latszolag és csak nagyon rovid tavon képes enyhiteni a karos kévetkezmeényeket.
Ez ugyan lassitja a globalis felmelegedést, de lehetséges, hogy a globalis
felmelegedésnél is sulyosabb kovetkezményekkel jar, mivel csékkenti a tengerek
pH-jat. Ennek mértékét ma, az ipari forradalom eldtti idokhdz képest 0,1 pH
értéknek adjak meg, de modellszamitasok szerint 2050-re (560 atmoszférikus
ppm-mel szamolva) a csdkkenés meghaladhatja a 0,23 pH értéket, ami
alapvetbéen félborithatja a tengeri 0koszisztémakat [3]. Ugyanakkor érdekes
megjegyezni azt is, hogy a tengerek szervesanyag-termelése az dsszprodukcid
kozel felét teszi ki, jollehet a fotikus zénaban a fitoplankton Ossztomege a
szarazfoldi szervezetek biomassza tomegének téredéke (1-2 Gt szemben a 600-
1000 Gt-val). Ez a fitoplankton sokkal gyorsabb életciklusanak kdszonhetd. A
kovamoszatok pl. kevesebb mint 1 %-0s biomassza részaranyukkal mintegy
20 %-os globais CO, megkotést végeznek - gy, hogy, szilikat-alapu sejtfaluknak
koszonhetbéen a megkotétt C-t az dcednok mélyére sillyesztik [4]. Ez érdekes
CO,-szekvesztralasi lehetéseégeket vet fol.

A tengerek reakcidja mas szempontbdl is rendkivil kritikus. Azon tulmenéen,
hogy magasabb homérsékleten kevesebb CO, oldddik vizben, rendkivil nagy
idoallanddkkal kell szamolnunk. Ezt mutatja a 3. abra, amely arra hivja fel a
figyelmet, hogy a globalis hatasokkal az utanunk jové generacioknak akkor is
szamolniuk kell, ha mi a C-alapu gazdasagrol attérink egy kézel zér6 netté CO,
kibocsatast garantald, kdrnyezetbarat gazdasagra.

Egy mértékadd kozgazdaszok vezetésével elkészilt, sokoldald analizist
tartalmazd anyag, amely tekintetbe veszi a vildggazdasagi folyamatokat és a
politikai egyeztetések ,id6allandoit”, arra a kovetkeztetésre jut, hogy — komoly
ertfeszitések és jelentds vilagpolitikai egyeztetések aran - realis célként az
500-550 ppm korili értéket lehet csak kitlzni [5]. (Ezt fogadta el a vezetd
politikusok legnagyobb hanyada, koztik az EU vezetGi.) Az ehhez tartozd
homérsékletemelkedés mintegy 2 ©°C-ra becsllhetd. A ,csatolt” varhato
kovetkezmények ugyan nagyon sulyosak, de - vélhetd elkerilhetetlenséglik
okan is — talan még kezelhetOk: a tengerparti telepliléseken 10 millionyi embert
fenyegetnek aradasok, 40-60 milliényi afrikai lakost pedig malaria fertdzés,
a fajok 15-40 %-at fenyegeti kihalds, és jelent0s tengerszint emelkedés is
megindulhat. A 3 °C-os globalis hGmérséklet-emelkedéssel jaré kovetkezmények,
élén a vélhetOleg elkerilhetetlen mintegy 7 m-es tengerszint emelkedéssel, a
fajok 20-50 %-anak lehetséges kihalasaval, az Amazon es6erd6 dkoszisztéma
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Az egyenslily eléréséhez
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3. abra. A CO, szint idbbeli valtozasaihoz tartozo ,idéallanddék”. Jelen, t=0. Az abra
az IPCC (Intergovernmental Panel on Climate Change) hasonlé abraja alapjan készult, amely
Solomon és mtsai. [6] adatait hasznalta fel.

o0sszeomlasaval elviselhetetlen kdvetkezményekkel jarna. Ezt, illetve ennek a
kockazatat, tehat minden aron el kell kerilni.

Globélis Energia-Adatok

Az emberiség (teljesitményegységre vetitett) energiafelhasznalasa jelenleg
mintegy 15-16 TW (1 TW = 102 W = 31,5 EJ/év, azaz 31,5x10'8/év). Ennek kb.
négy-otode fosszilis tlizel6anyag (szén, foldgaz, kdolaj) eredetl, és csak kisebb
szézaléka szarmazik megujulé energiahordozékbdl. Erdemes megjegyezni, hogy
a nuklearis energia részesedése is minddssze 6 %, ami egyuttal jelzi, hogy az
hosszu tavon nem jelent megoldast; a technoldgiakat mas iranyba kell fejleszteni.
Minthogy 2030-ra a globalis energiafelhasznalas - a korabbiakban helytallénak
bizonyult el6rejelzések szerint - kozel 30 TW-ra emelkedik, nyilvanvald, hogy
elodazhatatlan alternativ energiahordozék bekapcsolasa az energiaellatasba és
nem csak indokolt, hanem egyszerilen elengedhetetlen ,tiszta” energiahordozék
fejlesztése és kutatasa.

A fotoszintézis atlagos teljesitménye 120 TW, a szélenergia nagysagat mintegy
180 TW-ra tehetjik, a geotermikus energia nagysagat 92 000 TW-ra becsllik; a
szolaris energiaét pedig 178 000 TW-ra. A technikai lehetdségeket is szamitasba
véve, ndvekvl jelentdséglik sorrendjében a biomassza, a szél és a szolaris
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energiahordozok minél gyorsabb ipari méretl félhasznalasa oldhatja tehat meg
a kérdést [7].

A Fotoszintézis Fizikai-Molekularis Mechanizmusai
A fotoszintézis folyamatainak komplexitasat legkdnnyebben az aldbbi blokkséma
segitségével érzékeltethetjiuk. Ezen jol lathatd, hogy az egymast kovetd
folyamatok egyre nagyobb egységek m(ikodését igénylik és egyre hosszabb id6
alatt jatszdodnak le (4. abra).

Fotofizika Fotokémia Biokémia Elettan Okologia
Afény Tiltésszétvalasztas JSotét reakciok”: Szintézis

abszorpcidja. Redoxlinc CO, fixalas Onszervezédé Evolieis
Molekulafizilai Primér term ékek: Jelatvitel egvségek e
folyamatok. NADPH, ATP, O, Adaptacios Regulacios

Energiaitadas folyamatok folyamatok

Disszip acid

~1015 1095 ~1012 1025 ~10% 1035 ~10° - 105§ ~10°-1017¢
Piginentmeolekulik Szuperkomplexek Kloroplastisz Sejt, Novény Okoszisztémak
Protein komplexek Tilakoidmembr:in Bioszféra

4. abra. A fotoszintézis blokksémaja. Az egyes (valamelyest énkényesen definialt)
szakaszokban lejatszddo legfontosabb Iépések és reakciok, a hozza tartozo, hozzavetblegesen
megallapitott idéintervallumokkal és szerkezeti egységekkel.

A fotoszintézis a fény elnyelésével kezd6dik az un. fénybegydjté antenna
komplexekben, amelyek révén a fotoszintetikus szervezetek biztositani tudjak
a fotokémiai reakciécentrumaik hatékony miikodését. (A napfény fotonaram
slir(isége ugyanis alacsony, a fotokémiai reakciokat antenna pigmentek elnyelte
fényenergiaval kell taplalni.) Ezek a fotofizikai és fotokémiai folyamatok a fs-
0s - ms-o0s iddskalan jatszdédnak le és optimalis korilmények kodzott kozel
100 %-o0s kvantumhatasfokkal mikodnek, azaz szinte valamennyi beérkez6
foton gerjesztési energia formajaban eléri a reakciécentrumot, ahol primér
toltésszétvalasztast general. (NB. mindekdzben a klorofill molekulak elnyelte kék
fotonokbdl voros fotonoknak megfeleld gerjesztési energia keletkezik, és a toltés-
stabilizalédast kielégitendd, azaz a reverzibilitas valdszinlségét csokkentendd,
energiaveszteségek kovetkeznek be.) Mindazonaltal, egy tobb szaz, esetenként
tobb ezer (s6t a mélytengeri bakterialis antenna, a kloroszdma esetén mintegy
200 000 molekula) rendszerétdl a kozel egységnyi kvantumhatasfok rendkivdl
figyelemre mélto teljesitmény [8]. Ez nyilvanvaléan nagyon stabil 6nszervezddo6
mechanizmusokat tételez fel, amik Onmagukban is érdekesek, és amik
tanulmanyozasa, az ultragyors és stacionarius spektroszkdpiai eszkdzok széles
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tarhazanak birtokdban fotoszintetikus rendszerek esetén viszonylag kdénnyen
kovetheto.

Az egységnyi kvantumhatasfok - extrém kornyezeti feltételek mellett, pl.
tul magas fény, fotoszintetikusan nem hasznosithatd mennyiségli gerjeszt6
energia esetén — karokat okozhatna a rendszernek, percek alatt fotooxidacidhoz
vezethetne. Ezt elkerlilendd a fotoszintetikus szervezetek kiilénb6zd, perces és
lassabb iddskalan mikoddé egymasra épulld visszacsatolasi mechanizmusokat
|éptetnek mikodésbe, amellyel biztonsdgos modon disszipalni tudjak a felesleges
gerjesztési energiat. Ez jelenleg is intenziven kutatott terllete a fotoszintézisnek
[9]. Megjegyzendl, hogy a disszipacié mechanizmusa és hatdasa mas bioldgiai
rendszerekben is fontos - és ismereteim szerint - sokkal tavolabb van a
megértéstdl, mint fotoszintetizalé szervezetekben.

Mintegy harom évtizeddel a bakterialis reakcidcentrum kristalyszerkezetének
meghatarozasat [10] kdvetden - ami Nobel-dijjal is honoralt alapvetd
attorést jelentett a membranfehérjék terliletén - a legfontosabb antenna és
reakciocentrum komplexek szerkezetét ismerjik. Ennek ellenére, az immar
1,95 A-6s felbontds mellett szabadelektron lézerrel, funkcionalis kristalyon nyert
szerkezet mellett [11] (és szamos rendkivil technika-igényes biofizikai eszkdz
alkalmazasan tul) sem mondhatjuk el, hogy birtokaban lennénk az oxigénfejlédés
mechanizmusanak (5. abra).

CP47 D1 D2

-
e OVt Csso v—a

% by R 12 KDA
e 33 KDA “LFO0U)°

5. abra. A masodik fotokémiai rendszer (PSII) , core” szuperkomplexének szerkezete
(a), benne a vizbonté Mn és Ca tartalmu enzim (b) [11-12].

Az enzimatikus vizbontas jelentfsége tobbek kozt azzal is indokolhatd, hogy
a vizet fényenergiaval oxigénre és protonokra hasitva eljuthatunk a tiszta
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lzemanyaghoz, a szolarisan el6allitott H,-hez. T6ébb kutatdcsoport dolgozik
stabil, biomimetikus hidrogéntermelésre tervezett mesterséges rendszereken -
egyelOre mérsékelt sikerrel, ti. ami a rendszerek hatasfokat illeti. Megjegyzendo,
hogy a fotobiolégialag elGallitott H, (és mas (zemanyagok) - teljesen mas
mechanizmusra alapozva - algakkal is termeltethet6(k); ezek hatasfokat
biotechnoldgiai eszkdzdkkel probaljak fokozni.

A kristalyszerkezet ismerete természetesen nem garantalja a funkciéd megértését.
Erre tipikus példa a ndvények f6 fénybegyljté komplexének (LHCII) szerkezete.
A megértéshez - tdbbek kodzott - ultragyors |ézerspektroszkopiai eszkdzok
nélkllozhetetlenek. Nemzetkozi egylttm(ikddésben Petar Lambrev kollégam
kozvetlen kdzremlkodésével kutatdcsoportom is részt vallal ebben a munkaban
[13], abban a meggy6z8désben, hogy a fotoszintézis ultragyors folyamatainak
megismerését célzé munkank a Szegeden épild ELI-ALPS nagyberendezés
mérdallomasain lesznek kiterjeszthetbek.

Az egyes komplexek szerkezetének ismerete ugyan nélkilozhetetlen, de szamos
kérdést nyitva hagy. Példaul, az LHCII esetén nemrégiben spektroszkdpiai
eszkdzokkel kimutattuk, hogy az in vivo (tilakoidmembranon belili) szerkezet
és az in vitro (detergens-szolubilizalt) szerkezet néhany fontos szerkezeti elemet
tekintve jelentdsen kilonbdzik egymastdl — és minden bizonnyal kilonbozik a
kristalyszerkezettol is [14]. Ennek azért van jelentésége, mert az LHCII szamos
regulacids folyamatban részt vesz, melynek soran a szerkezet minden bizonnyal
moddosul. A membranfehérjék esetében vélhetdleg hasonld kisebb eltérések
el6fordulnak az in vitro és in vivo allapotok kozott. Fotoszintetikus rendszerek
eseténanagyszamuésszoros kolcsdnhatasbanlévo pigmentmolekulajelenlétének
kdszonhetben ezek a perturbacidk, amik pl. az alkalmazott detergensek jelenléte
miatt |épnek fol, polarizacios és ultragyors spektroszkopiai eszkdzokkel kdnnyen
detektalhatok [14].

Az LHCII foszforilacidja a tilakoid membranokban jelent6s ultrastrukturalis
valtozasokat is indukal. Ezek megbizhatd detektaldsa és a szerkezeti paraméterek
valtozdsanak meghatarozasa él0 sejteken nem-invaziv fizikai modszerek
alkalmazasaval lehetséges. Munkatarsaimmal kisszogl neutron-széras és optikai
spektroszkopia segitségével detektaltuk a multilamellaris tilakoidmembran
szerkezetének dinamikus valtozasait (6. abra).
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6. abra. EI6 Chlamydomonas reinhardtiizéldalga
sejtek kinaz-fiiggé kromatikus adaptacidja
soran bekdvetkezo szerkezetvaltozasanak -
az abran is mutatott kisszogili neutronszoras
profilja és mas spektroszkopiai eszkézokkel
kapott eredmények alapjan felallitott -

membranszerkezet modellje [15].

s
%g
ATP PSI-LHCI LHClI trimer ~ LHCII trimer ~ PSII Cyt
synthase  supercomplex (phosphorylated) core bf

A fenti példakkal azt is szerettem volna érzékeltetni, hogy a fotoszintetikus
folyamatok tanulmanyozasa nem csak ©nmagaban érdekes (és fontos),
hanem pl. ultragyors fotofizikai és fotokémiai folyamatok megértésében, a
membranbiofizika, a molekuldris spektroszkdpia, a szerkezetbioldgia teriletén
és a bioldgia sok mas rokon-teriletén is sok izgalmas felfedezést hozott és igér.
Ebben az optikai spektroszkopia, a fény, mint eszk6z nélkilozhetetlen ,tarsunk”
a kutatasban.
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Garab Gy6z6 az MTA SZBK tudomanyos tandacsaddja, a Fotoszintetikus
Membran Munkacsoport vezetGje. Munkacsoportjaval a fotoszintetikus
membrdnok és Osszeteviik szerkezetének minél részletesebb feltarasara,
szerkezeti dinamikajanak és szabalyozé funkcidinak megismerésére
térekszenek. Kutatasaik fokuszaban allé témak: az altaluk els6ként leirt
termo-optikai (disszipacio-asszisztalt) szerkezetvaltozasok pontos fizikai
mechanizmusa és élettani szerepe; a munkacsoportban detektalt nem-
lamellaris lipid fazisok szerepe a tilakoid membranok felépitésében és
szerkezeti flexibilitdsaban, valamint a multilamellaris membranrendszereken

. in vivo megfigyelt reverzibilis szerkezetvaltozasok természetének és fizioldgiai
jelentéségének feltarasa. Céljaik elérése érdekében kiilbnb6z46 stacionarius és ultragyors
spektroszkopiai modszereket és szerkezet-bioldgiai eszkbzbket hasznalnak — kihasznalva eurdpai
nagyberendezések és nemzetkézi Iézercentrumok technikai lehetéségeit is. Garab Gy6z46 tébb
ciklusban szolgalt, illetve szolgal a Nemzetkézi Fotoszintézis Tarsasag (ISPR), a Magyar Biofizikai
Tarsasag (MBFT), az Eurépai Tudomanyos Alap (ESF) Biophysics of Photosynthesis Programme
és a Fotoszintézis — Elet a Fénybdl — Alapitvany vezetbségében.
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PROLOGUS

A FEBS fennalladsanak 50. évforduléjara az MBKE ad hoc bizottsaga egy valogatast
allitott 6ssze a FEBS Letters-ben és FEBS Journal-ben megjelent reprezentativ
magyar cikkekbdl, amely a ,FEBS 50" Anniversary Virtual Issue: Hungary (July
2014)" kiadvanyban jelent meg és a FEBS, az MBKE honlapon és az alabbi linken
olvashatd: http://www.febs.org/our-publications/febs-50th-anniversary-virtual-
issues/hungary/.

Uj rovatunkban egy-egy cikk szerzéit megkérjik, hogy irjanak a felfedezésik
és a cikkik el6zményeirdl, utdéletérdl, tovabba mit gondolnak a siker, a magas
idézettség kulcstényezdjének.

A szerkesztobizottsag
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