Zardjelentés az OTKA K101600 azonositéju palyazathoz

Cim:

Eltérd szarmazasu, szélsGséges él6helyli kozép-kelet eurdpai erdeifeny6 (Pinus sylvestris L.)
populaciék térbeli genetikai mintazatanak vizsgalata, adaptiv jellegek nyomon kévetése: vegetacio
és tajtorténeti vonatkozasok a klimatikus korlatok mentén

Eredményeinket a palydzatban felvetett hipotézisek sorrendjében kivanom bemutatni.

1. A Karpat-medence és a Keleti-Karpatok peremhelyzet(i erdeifeny6 populaciéit a faj kiterjedt
aredjat lefed6 korabbi molekularis alapu fajtérténeti munkakba nem vontdk be, pedig ezek a
reliktum populdciék éppen a déli, kritikus klimatikus hatarvonalon élnek és a faj szempontjabdl
fontos, eddig ismeretlen genetikai informaciét 6rizhettek meg.

A vizsgalatok soran Osszesen 20 eltér6 szarmazdasu és él6helyl erdeifenyd populdcié (421 egyed)
genetikai variabilitdsat elemeztiik, 4 kloroplasztisz és 8 nukledris mikroszatellit (SSR) markerrel. A
palyazatban tervezett 8 populacid helyett végll 18 populacidt sikerilt begyfjteni, lefedve ezzel a
teljes Karpati-Pannon térséget. Két populacidt gydjtottiink referenciaképpen a faj aredjanak északi
(Esztorszag) és déli (Rila hegység, Bulgdria) teriileteirsl (1. tabldzat). A populdcidk természetes
allomanyokbdl, tobbnyire védett teriletekrdl szarmaztak.

Eredményeink rdmutattak arra, hogy a vizsgdlt populaciék genetikai mutatdi nagymértékben
hasonlitottak mas periferidlis erdeifenyé populaciok mutatdihoz. Bar az eltér6 mintaszdm és
kilonb6z6 szdmu marker miatt a szamszerd 0©sszehasonlitdas csak Ovatosan kezelend6
megallapitottuk, hogy a nukledris SSR alapjan a mutatdk hasonldéan alakultak a balkdni hegységi
populacidkhoz (Naydenov 2011), de alacsonyabbak voltak azokhoz képest, melyet az Apenninekbdl
és a Dél-Alpokbdl kozoltek (Scalfi et al. 2009). A kloroplasztisz mintazat alapjan meglepd mdédon az
altalunk vizsgalt populacidk alacsonyabb diverzitdst OGriztek meg, mint az olaszorszagi és
spanyolorszagi perempopulacidok (Scalfi et al. 2009 és Robledo-Arnuncio et al. 2005). Ezek az
eredmények a populdcidink izoldltsagdra, és a populdcidk kozotti alacsonyabb mérték( génaramlasra
utalhatnak. Ugyanakkor néhany kivétellel beltenyésztésre vagy recens palacknyak effektusra utald
jeleket nem taldltunk, bar tudjuk, hogy a feny6k hosszu életciklusa, lassu generdciévaltasa az izolacid
jeleinek késleltetését vonja maga utan.

2. A korabbi kutatdsok ramutattak arra, hogy az eurdpai reliktum jellegli, tajgaerd6-alkoto
fenyo6fajoknak (Picea abies, Pinus cembra) a Karpati-Pannon térségben jelent6s refugiumai voltak.
A luc bizonyitottan az utolsé glacialis maximum (LGM) idején reliktum populacidkkal rendelkezett
a Déli-Karpatokban, és innen alig terjedt tovabb. A cirbolyafenyé kloroplasztisz alapu populacié
mintazata pedig jelentGsen eltért az Alpok populaciéitol.

Er6s genetikai barriereket tudtunk kimutatni mindkét marker tipussal, elsésorban a Karpatok
teriiletén, ahol a Tatra és a Keleti-Karpatok populacidinak génanyaga szignifikansan elkilonilt (1. 2.
és 3. abrak). A filogeografiai mintazat, mint ahogy varhaté volt, kiilonbozott a kétféle marker alapjan
is. A feny6k esetében a kloroplasztisz DNS pollennel (apai Uton) kdzvetitett, mig a nuklearis DNS anyai
uton, a mag altal orokitett. Meglepé a Keleti-Karpatok mintdzata, ahol él6helyi elkilonilést is
tapasztaltunk, a Gyergydi havasok sziklai populdcidja szignifikans kilénbséget mutatott a foldrajzilag
legkdzelebbi lapi populacioktdl. Bar tovabbi vizsgalatok kellenek e tény tisztazasahoz, nem zarhato ki,
hogy az eltér6 él6hely okozta elkilonilésrél lehet szo (bar nem kédoldé markereket alkalmaztunk, a
kapcsoltan 6rokl6d6 DNS régidk miatt az adaptiv elkiilonilés jelei nem zarhatok ki). Az élGhelyi
elkllénilés azonban a nagy terileteken sz6réddd pollenek kloroplasztisz DNS-vel mar nem volt
kimutathaté. A Keleti-Karpatok t6zegmoha lapjainak populacioi, igy a Mohos, a szentimrei Lucs vagy
a Kelemen havasok északi peremén fekvé Poiana Stampei szignifikdnsan hasonld volt az északi észt és
a déli, bulgériai populacidkhoz. Nem zarhato ki, hogy a Keleti-Karpatok a dél-északi migracids utvonal



egyik refugium allomasaként értelmezhets. A magyarorszagi erdeifenyd populaciok egymastél nem
kiilonlltek el, és a nuklearis markerek alapjan (2. abra), valamint a haplotipus frekvenciak
eloszlasdban (4. abra) is a tatrai populacidkkal mutattak hasonlésagot. A kloroplasztisz DNS
variabilitasbol szamitott BAPS analizis két nagy csoportot kilonitett el. Ugyanakkor a szlovakiai Medzi
bormi t6zegldp populacidja a kloroplasztisz SSR alapjan teljesen kilénallénak bizonyult, ami a lapbdl
korabban jelzett Pinus x rhaetica (Pinus mugo és P. sylvestris) hibrid egyedek jelenlétét tarta fol. A
vizsgalt erdeifenyd populacidk filogeografiai eredményei megerdsitik azt a differencidltsagot, amelyet
kordbban mas hegyvidéki fajok esetében is jeleztek a Tatra és a Keleti-Karpatok kozott, és felhivja a
figyelmet arra, hogy a Karpatok teriletén eltérd pleisztocéni refugiumok Iétezhettek. Egyik refugium
a Kelet-Alpok térség és a Pannon medence kérnyékén valdszinlsithet6, masik pedig a Keleti Karpatok
terliletén. Ezt a tényt palinolégiai vizsgalatok is aldtdmasztjak.

A filogeografiai eredményeket egy kéziratban foglaltuk 6ssze és a Tree Genetics and Genomes nevd
Ql-es folydirathoz nyujtottuk be. A kéziratot 2016-ban 'major revision’-re javasoltak, amelyet mar
megtettink, igy varjuk a cikk végleges elfogaddsat. Eredményeink feldolgozasa el6tt az erdeifenyé
filogeografiai irodalmanak kritikai feldolgozasat is elvégeztiik, melyrél irt cikkliink a Journal of Forestry
Research Q2-es lapban publikdlds alatt van (Ref.: Ms. No. JFR-D-16-00388R1).

1. tdblazat: A vizsgalt erdeifeny6 populacidk paraméterei

Altitude

Code Country Reflo Residential area La(t;tl:)d € Lon(ilé;l de (m Esitk.:‘l;c)ea Samples Comments
a.s.l.)
RL Montane

BYU Bulgaria Yundola 42.07 23.83 1561 >5.00 29 forest

ESE Estonia  CE Selgise 58.58 27.00 102 >5.00 30 Peatbog

HFE Hungary PB Feny6fé 47.35 17.77 252 4.49 24 Mixed forest
HVE Hungary PB Pethéhenye 46.87 16.92 306 0.04 19 Mixed forest
HZA  Hungary PB Szalaf6 46.87 16.30 231 0.08 20 Mixed forest
HOR Hungary PB Csorotnek 46.93 16.35 296 0.10 23 Mixed forest
HKO Hungary PB K&szeg 47.34 16.45 468 0.24 20 Rock surface
SKV  Slovakia WC Kvacany 49.18 19.54 799 0.48 20 Rock surface
SME Slovakia WC Zuberec 49.27 19.63 815 0.07 20 Peatbog
STU  Slovakia WC Svarin 49.02 19.91 1107 0.70 20 Rock surface

WC Liptovszky

SLI Slovakia Hradok 49.04 19.74 729 0.02 10 Rock surface
RFE Romania EC Fantana Brazilor 46.50 25.26 953 0.32 26 Peatbog
RPO Romania EC Poiana Stampei 47.30 25.12 878 1.43 20 Peatbog
RMO Romania EC Baile Tusnad 46.13 25.91 1052 0.58 29 Peatbog
RCO Romania EC Lacu rosu, Bicaz 46.80 25.79 981 0.04 19 Rock surface
RPA  Romania SC Voineasa 45.38 23.91 753 3.42 23 Rock surface
RBI Romania CIM Biharrosa 46.84 22.37 393 0.13 8 Rock surface
RBE Romania CIM Posaga de sus 46.49 23.36 524 0.84 20 Rock surface
RML Romania CIM Ponor 46.33 23.34 925 0.10 10 Peatbog

RMH Romania CIM Calatele 46.73 23.02 913 0.58 11 Peatbog
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1. 4bra: Legvaldszin(ibb genetikai barrierek kloroplasztisz (cpSSR) és nuklearis mikroszatellitekkel (nSSR)
Barrier analizis alapjan (Manni et al. 2004), roviditések az 1. tablazat szerint. (a TGG folydiratba
benyujtott kéziratunk nyoman).
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2. abra: Nukledris mikroszatellit alapt, STRUCTURE analizissel végzett csoportositas (K=2, K=3,) 20
erdeifeny6 populdcié esetében a TGG folydiratba benyujtott kéziratunk nyoman, (réviditések az 1.
tablazat szerint).
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3. abra Kloroplasztisz mikroszatellit alapui BAPS analizissel végzett legvaldszin(ibb csoportositas (K=3) 20
erdeifeny6 populacid esetében, a TGG folydiratba benyujtott kéziratunk nyoman. (réviditések az 1.
tablazat szerint)
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4. abra: A leggyakoribb 20 kloroplasztisz SSR haplotipus eloszldsa és részesedése az egyes populdcidkban, a
TGG folydiratba benyujtott kéziratunk nyoman. (roviditések az 1. tablazat szerint)

A nukledris mikroszatellitekkel feltérképezett mintazat felhasznaldsaval a STRUCTURE csoportanalizis
altal feldllitott csoportokbdl DIY ABC (Approximate Bayesian Computation) modellkisérletet
végeztiink (Cornuet et al 2014). A standard mikroszatellit mutécids rata (103-10%) és az irodalmi
adatokbdl vett generacids id6 (MGT 5-100év) figyelembevételével 27 demografiai modellt alkottunk
és teszteltlink. A 93,9% valdszinliségli modell alapjan megallapitottuk, hogy a vizsgalt allomanyok
divergencidja 3560 generacidval korabban (t2) a kozépsé pleisztocén idejében mehetett végbe. Ettdl
az idéponttdl kezdve az erdeifenyd expanzidja mutathatd ki, amely a kedvez6 klimaviszonyok
kovetkeztében, a korai holocén idején (~12 000 yBP) a jelenleg térben tévoli populacidk
keveredéséhez vezethetett (t1). Ez a késGi keveredés és az ezt kovets areadiszjunkcio egy jelenleg is
zajld, recens feldarabolddas és izolacid jeleit sugallja (5A. abra). A modell alapjan valdszin(sitett
demografiai valtozasokat ravetitettiik egy rendelkezésre allé makroklima gorbével (5B.abra).
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t2 estimated ancient divergence time: 178 000 yrsBP (50 yrs) - 213 600 yrsBP (60 yrs)
89 000 yrsBP (25 yrs) - 124 000 yrsBP (35 yrs)
t1 admixture event and divergence time: 11 800 yrsBF (50 yrs) - 14 160 yrsBP (60 yrs)
5900 yrsBP (25 yrs) - 8260 yrsBP (35 yrs)
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Petit et af 1999, Climate and atmaspheric history of the past 420,000 years
5. abra: Nuklearis mikroszatellit alapu, ABC analizissel becsilt demografiai események: A: t1 és t2 idGben a

vizsgalt erdeifenyd populacioknal (50-60 év generacios id6 és az Arabidopsis esetében becsilt
mikroszatellit mutdcids rata alapjan), B: ravetitve egy publikalt klimatorténeti valtozast bemutatd abrara.

A modell kivaldan illeszkedik a Karpati-Pannon térség teriletén feltart pollenmintazatokhoz is, (6.
abra, Feurdean 2004, 2007, Tantau et al. 2006).
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6. abra: Az Pinus fajok korolt palinogramjahoz illesztett, az ABC modell alapjan t1-id6ben tértént populacié
demografiai esemény (~14000-12000yrBP)



Az eredmények els6 bemutatdasara 2015-ben, Firenzében kerilt sor a nemzetkézi IUFRO
konferencidn, de ezt kovetGen leadott cikkiinket eddig sajnos, visszautasitottak. A kézirat javitasa a
kritikai megjegyzések alapjan jelenleg is folyamatban van.

3. Az UGjabb, erdeifeny6nél is vizsgalt genetikai markerek (ESTs) koziil néhanyrdl bizonyitottak, hogy
pozitiv szelekcids nyomas alatt allnak, igy a populacidk okoldgiai adaptacidjaban jatszhatnak
szerepet. Mivel az altalunk vizsgalanddé populacidk igen kiilonb6z6 6koldgiai hattérdi, (lap, homok,
szikla) izolalt Okoszisztémdakban maradtak fenn és valdsziniileg eltér6 torténetiik van, ezen
markerek alkalmazasa Uj eredményeket hozhat.

Az Okologiai hattér vizsgdlatahoz a populaciok él6helyének ektomikorrhiza-k6zossége
fajspektrumat molekularis taxonémiai modszerekkel tervezziik 6sszehasonlitani.

A fajtorténeti, filogeografiai eredmények mellett az ESTs-szakaszok vizsgdlataval epigenetikai és
fenotipus expresszids hatasok kimutatasat varjuk. A klimavaltozas idején ezek az eredmények (j
vegetacié- és tajtorténeti ismeretekkel szolgdlhatnak, amelyek segithetik az erdészeti és
tdjtervezési feladatok megoldasat is.

A periférian él6 izolalt populacidk genetikai differencidltsaga nemcsak sztochasztikus események,
mint példaul alapité hatds, drift vagy bottleneck lancolataként johet létre, hanem az adaptiv
variabilitdson bekodvetkez6 természetes szelekcid hatasdra is.

10 elszigetelt és extrém helyzetl (t6zeglapi és sziklai) természetes erdeifenyd (Pinus sylvestris L.)
allomany populdcidgenetikai mintdzatdt és a lokalis adaptaciora utald jelet stressztolerancidban
szerepet jatszd génjeldltek egypontos nukleotid-polimorfizmusanak (SNP) elemzésével vizsgaltuk. A
génjeloltek kivalasztasa, majd a gének tesztelése kordbbi kutaték tapasztalatai alapjan tortént, Toth
Endre Gyorgy doktorandusz munkajanak eredményeként. A populdciék SNP vizsgalata soran 10
populaciéban (9-10 egyed/populacid) és a 12 kivalasztott génjeldltben (7. abra), egyedenként 6128
bazis szlirésével 260 szubsztitucids poziciét sikerilt detektalni.

BAYESCAN és ARLEQUIN szoftverekkel kiugré Fsr értékek, un. outlierek analizise 6sszesen 32 (21 és
23) szignifikans frekvencidju SNP-t hatarozott meg 11 génjeldltben. A génszint(i szelekcid tesztelésére
alkalmazott neutralitasi tesztek (Tajima D., Fu és Li D, valamint F), tobbségikben negativ értékeket
mutattak. Az erd3 és rd21A géneknél az érték szignifikdns volt, ami a tisztitd, kiegyenlit6 szelekcidra
utal. Négy gén esetében tapasztalt pozitiv értékek az adaptiv nyomasra torténd differencidltsag jelei
lehetnek. A szignifikdns kiugré értéket mutatd SNP-k STRUCTURE elemzése részben alatamasztotta a
korabbi nem-kddolé SSR markerek eredményét, és elkllonitett két t6zeglapi populaciot, melyek
mikroszatellit alapon is differencialtsdgot mutattak. Ezek a szlovakiai Medzi bormi és az erdélyi
Fenydkut populdcidk voltak. Az Fsr outlierek értékelése jelenleg is folyamatban van. A vizsgalat
hosszadalmas, koltségigényes volt, a tobb mint 2300 szekvencia kiértékelése és illesztése a becsultnél
nagyobb id6t vett igénybe. A teljes vizsgalatot a firenzei IGV CNR intézettel, Dr G. G. Vendramin
szakmai és pénziigyi tamogatdsdval végeztik el. A hibas szekvencidk kiszlrését kdvetben Gsszesen
1895 értékelhet6 szekvencia maradt. A kovetkez6kben elemezni kell a génekben detektalt outlier-
ként mutatkozd SNP-k helyzetét. Ha az SNP-k kddold szakaszba esnek és igy nem szinonim
szubsztitlciot okoznak, akkor az adott génnél a lokdlis adaptaciot jelezhetik. Reményeink szerint ezen
eredmények publikalasa 2017 masodik felében valdsulhat meg.



Lotus Candidate gene function

abaR abacisic acid respofeive prokaln
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7. abra: Atesztelt 12 stressztolerancidban felel&s génjeldlt

A koz0s kerti kisérletlink, amelyben a természetes él6helyekrél és a szarmazasi kisérletbél szarmazo
maganyag fenotipusos megfigyelését végeztik volna egy ko6zOs csirdztatasi kisérlet soran,
sajnalatosan sikertelen volt. A 2014-es aszdlyos 6sz miatt a feny6k maghozama elmaradt, igy a
csirdztatott egyedszam annyira alacsony volt, hogy annak tovdbbi feldolgozdsa és statisztikai
értékekése értelmetlen volt. A kisérletet 2016-ban Ujrainditottuk és remélhetéleg néhany éves
adatok alapjan a fenotipusos 6sszehasonlitast el tudjuk végezni. A kdzos kerti kisérletbe egyetemi BSc
és MSc-s hallgatékat vontunk be, igy a fenotipusos mérések és az adatsorok kiértékelése az 6
diplomamunkajuk részeként keril elemzésre.

A mikorrhiza vizsgalatokat nem folytattuk le, ennek oka részben a szekvenalasi koltségek tulfutasa
volt, részben pedig az, hogy a senior kutatd nem készitett olyan egyértelm(i tervet, amely alapjan a
vizsgalatok id&zitése és elvégzése kell6en tervezhet§ lett volna.

A populaciok fenotipusos kiilénbségei

A kiilonboz6 szélsGséges élGhelyekrél szarmazd populacidk fenotipusos differencidltsagat vizsgaltuk
tobozok morfoldgiai bélyegei, tllevelek anatémiai és mikromorfoldgiai paramétereinek elemzésével.
Meglep&en sok hasonldsagot fedeztiink fel a molekularis alapt eredményeinkkel. igy példaul a Keleti-
Karpatok erdeifeny8i ezen vizsgalatok alapjan is szignifikdnsan elkiloniltek a tatrai populacidktol.
Utdbbiak viszont, ahogyan azt a molekularis mintdzatuk is jelezte a nyugat-magyarorszagi
populacidkhoz voltak hasonldak. A Tatra és a Déli-Karpatok populaciéi kozétti morfo-anatémiai
hasonldsagot a kordbban a cirbolyafenyénél publikalt adatok ismeretében értelmezhetjik (Hohn et
al. 2009, 2010). A fenotipusos differencidltsdg és mintazatelemzés eredményeit az IF-es
Dendrobiology lapba kildtiik el. A cikket 2016 decemberében elfogadtak, jelenleg in-press allapotban
van.

A morfo-anatdmiai vizsgadlatokat Kobolkuti Zoltan Attila egyetemi hallgatok koézremikddésével
végezte el. Az eredmények feldolgozasat kdvetéen két sikeres tudomanyos didkkori dolgozat is
készillt. Zahorecz Anett kornyezetgazddlkodasi agrarmérndk hallgatdnk, 2015-ben az Orszdgos
Tudomanyos Didkkori Konferencia Erdészeti szekcidjaban, dolgozataval Il.- ik helyezést ért el.
Kovetkez6 évben Téth Krisztina kertészmérndk hallgatd folytatta a munkat és a morfo-anatémiai
eredmények mellett scanning elekromikroszkdpos felvételeket készitve 0sszehasonlitotta a tdlevél
felliletek mintazatat (sejtsorok, sztdma paraméterek, sztdmasl(irliség). Az eredmények egyértelm(ien
felhivtak a figyelmet a magyarorszagi feny6f6i populaciod egyediségére, mely mind tlilevélanatdmiai,
mint mikromorfoldgiai szempontbdl szignifikansan eltéré volt. A fenotipusos adatok alapjan a lapi és
sziklai populacidk elkllénilése egyértelm( volt. Téth Krisztina dolgozataval Il. helyezést ért el a 2016-
os TDK helyi forduléjaban, ily médon a 2017. aprilis 6-9-én részt vehet orszagos fordulén.



Kovetkeztetések és 6sszefoglalas:

A palydzatban felvetett hipotézisekre a munkdnk sordn valaszt tudtunk adni. A kitlzott célok az
ektomikorrhiza kapcsolatok vizsgalatat kivéve, megvaldsultak. 20 természetes erdeifeny6 populdcio
mikroszatellit alapu eredményei alapjan jellemeztilk a Karpati-Pannon térség erdeifenyd
populacidinak molekuldris mintdzatat, a populdcidk kozotti filogeografiai kapcsolatokat és refugium
teriiletekre kovetkeztettiink. ABC DYC modell segitségével multbéli demografiai eseményekre
vilagitottunk ra, melyet 0Osszevetettiink rendelkezésre all6 paleoklimatikus adatokkal is, és
rekonstrudlni probaltuk a térségre jellemz6 recens erdeifenyé populaciék paleotorténeti és
demografiai valtozasait. 10 eltérd, szélsGséges él6helyl populdcid esetében 12 stresszgén mintegy
2300 szekvenciajanak elemzését végeztik el. A génekben taldlt SNP variabilitasabdl szamitott kiugrd
Fst értékek alapjan szelekcids nyomasra utald jeleket kerestiink. A génszint(i szelekcid tesztelésére
alkalmazott neutralitds tesztek tobbségiikben negativ értékeket mutattak, ami a tisztitd, kiegyenlitd
szelekciot jelzik. Négy gén esetében pozitiv értékeket észleltiink, ami az adaptiv nyomasra torténé
elkllénilésre utalhat. Az SNP-k poziciéjdnak és ezaltal az adaptacidban jatszott szerepének vizsgalata
azonban jelenleg is folyamatban van. Hallgaték bevondsdval morfo-anatémiai és mikromorfoldgiai
bélyegeket tanulmanyoztunk, melyek statisztikai kiértékelésével szignifikans kilonbségeket
detektdltunk. Az eredmények ravilagitottak az eltér6 él6helyli populacidok fenotipusos
differencialtsagara.

Osszességében elmondhatd, hogy kutatdsi eredményeink a Kéarpatok és a Pannon térség
peremhelyzetli erdeifeny6 populacidinak egyediségére hivjak fel a figyelmet, melynek
természetvédelmi és diverzitasbioldgiai jelentésége szamottevd.

A pdlyazat 6t éve alatt eredményeinket konferencidkon és munkaértekezleteken mutattuk be, igy a
szakmai k6zonségtél folyamatos visszajelzést kaphattunk. A 2012-ben alakult AForGen (Alpine Forest
Genomics, www.aforgen.org ) kutatdcsoport munkajaban doktorjeldlt és doktorandusz kollégaimmal
vesziink részt, én magam alapitd és vezet&ségi tagként. Az AForGen csoport 2016-ban csatlakozott a
IUFRO (International Union for Forest Research Organization) szervezetéhez, ahol a 2. divizio, 04.11.
munkacsoportjanak hivatalos koordinatora lettem ( http://www.iufro.org/science/divisions/division-
2/20000/20400/20411/ ).

A palyazat ideje alatt témavezetSként két PhD hallgaté munkdjat koordinaltam, Téth Endre Gyoérgy

doktorjelélt jelenleg hazi védés el6tt all, dolgozatanak cime: ,Eltéré kérnyezeti adottsdgu erdeifenyd
(Pinus sylvestris L.) dllomdnyok populdcidgenetikai vizsgdlata és adaptiv jellegek vdltozatossdgdanak
nyomon kévetése”. A témat Kobolkuti Zoltdn Attila folytatja, jelenleg lll. éves doktorandusz hallgato.
Két egyetemi hallgaté szakdolgozata készilt el a témdaban, mindkett6 tudomdnyos diakkori
konferencidkon helyezést ért el.
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