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Abstract 

 

Conservation genetic analysis of Transylvanian and Russian Nodding Sage (Salvia nutans L.) 

populations in comparison with the relict Hungarian populations: Nodding Sage (Salvia nutans) 

reaches the westernmost boundary of its distribution in Hungary (Fig. 1), where only two populations 

have survived. Whereas it was formerly a more widespread species in the Pannonian basin with 

occurrences in three landscape-regions (the Danube–Tisza Interfluve, southern Tisza Plain and 

Vojvodina in Serbia), it now has only two remaining natural populations surviving in the Körös-Maros 

National Park Directorate: one at settlement “Kondoros”, another on the ancient earthwork 

“Tatársánc”. The peculiar biogeographic position and the uniqueness of the species in Hungary have 

given this plant one of the highest conservation values in the country, with strict protection by the 

state. Therefore a great deal of effort is made to conserve this species in Hungary. In the light of these 

efforts, we try to answer the following conservation genetic questions in relation to the natural 

populations of Nodding Sage in Hungary (1) what are the main conservation genetic characteristics 

of the Hungarian populations, and (2) how do they relate to the more eastern populations of the same 

species. 

In order to gain a population genetic insight into the characteristics of Nodding Sage populations, we 

tried to transfer microsatellite (SSR) loci developed for Salvia officinalis ((Molecular Ecology 

Resources Primer Development et al., 2010; RADOSAVLJEVIĆ et al., 2011; RADOSAVLJEVIĆ et al., 

2012). Of 20 potential loci, only six could be specifically amplified in Polymerase Chain Reaction 

(PCR) in our target species. These were labelled with fluorescence tails and used in PCRs, then the 

resulting products were run on a Genetic Analyser for fragment separation. We genotyped five 

populations of Salvia nutans for the specifically amplifiable SSR loci: the two Hungarian ones, two 

from the neighbouring area in Transylvania (central Romania), and one from Western Russia (see Fig. 

1). 

Our results show a surprisingly high genetic diversity of the Hungarian populations (Table 3), 

moderate genetic differentiation between the studied populations (mean FST=0.06, see also Table 5), 

and low levels of inbreeding (Table 4). This last phenomenon might be explained by the highly 

specialised pollination syndrome of the genus Salvia, which tries to maximise outcrossing. The 

analysis of the effect of past population bottleneck events can only be shown for the Hungarian 

populations (Table 7). Regardless of this finding, it seems that the Hungarian populations still harbour 

substantial genetic diversity that may help conservation efforts, although unbiased Nei’s genetic 

distance between these populations is zero.  

Since the seminal works of Rezső SOÓ (e.g., SOÓ 1931), Hungarian botany treats such westernmost 

occurrences of steppe plants as relicts of a postglacial hot and dry period believed to be western 

outposts of the more easterly area. If this supposition holds, we expect our Nodding Sage populations 

to be marginal and we hypothesise that they will be genetically highly differentiated and genetically 

depauperate (in terms of genetic diversity). In the light of our population genetics results from the 

westernmost part of the area, such a pattern is not evident. This raises the possibility that the western 
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part of the area might not be the periphery of the distribution in historical aspect as expected from the 

“central-marginal” hypothesis (see PIRONON et al., 2015). However, clearly more populations and 

more loci are needed to explicitly test this preliminary phylogeographic finding. 

Although we were only able to specifically amplify a low number of loci in Salvia nutans, some 

explicit recommendations can be given for nature conservation in Hungary regarding the Hungarian 

populations of Nodding Sage. The apparent lack of genetic distance between the populations makes 

it possible to use both remaining populations as sources for establishing new, mixed populations, as 

we cannot expect “outbreeding depression”. Also, for such conservation management actions, there 

is still significant genetic diversity in the Hungarian populations. Finally, the relatively high genetic 

differentiation between the Hungarian and Transylvanian populations suggests that Transylvanian 

genetic material should not be used in any future conservation work in Hungary. 

 

Keywords: “central-marginal” hypothesis, conservation genetics, conservation management, 

microsatellites, Pannonian Plain, steppe relict, transfer of microsatellites 

 

Kulcsszavak: „központ-perem” hipotézis, konzervációgenetika, természetvédelmi kezelés, 

mikroszatellitek, Pannon-alföld, sztyeppei reliktum, mikroszatellitek átvitele 

 

 

Bevezetés 

 

A bókoló zsálya (Salvia nutans L.) hazánk fokozottan védett sztyeppreliktuma, mely 

napjainkra már csak két őshonos állományban lelhető fel, és mindkettő a Körös-Maros Nemzeti Park 

Igazgatóság működési területére esik (JAKAB 2012). A fajnak számos történeti adata van a Kárpát-

medencéből (SOÓ 1942), amely arról tanúskodik, hogy a Pannon-alföldön egykor előfordult a Dél-

Tiszántúl, a Duna–Tisza-köze és a Vajdaság számos pontján. Vajdasági állományai – a szerb 

szakirodalom alapján (JOVANOVIĆ – LAKUŠIĆ 2006: 72.) – kipusztultak, de Erdélyben, elsősorban az 

Erdélyi-medencében, még számos lelőhelyen előfordul (SOÓ 1942; RUPRECHT et al. 2009). A bókoló 

zsálya hazánktól nyugatra nem fordul elő, keletre pedig a Dél-Urálig húzódik áreája, de Kazahsztán 

flórájában már nincs jelen (1. ábra). 

Mivel a hazai, még létező előfordulások a faj legnyugatibb előfordulásai, így nagy 

természetvédelmi jelentőségük van (JAKAB – SALLAINÉ KAPOCSI 2005) – ezek ugyanis ennek a 

pontuszi elterjedési súlypontú fajnak a reliktum állományai, amint azt SOÓ (1931) állásfoglalása 

alapján feltételezzük. Ráadásul az utolsó két őshonos populáció Kondoroson és Tatársáncon van, igaz, 

a Körös-Maros Nemzeti Park Igazgatóság további két védett területre is telepítette a fajt (JAKAB 2012). 

Mindezen körülmények egyértelműen kiemelt hazai természetvédelmi jelentőséget tulajdonítanak a 

fajnak, így joggal merül fel, hogy fennmaradt populációit konzervációgenetikai szempontból 

jellemezzük. A konzervációgenetika („conservation genetics”) a biológia azon, alkalmazott ága, 

amely evolúciós szemléletű molekuláris genetikai módszereket használ a biodiverzitás [monitorozása 

és] megőrzése céljából (FRANKHAM et al. 2004). Ennek a munkának fontos része a „kipusztulás 

kockázatának csökkentése a beltenyésztés és genetikai elszegényedés azonosításával, 

megakadályozásával” (FRANKHAM et al. 2004: 7). A molekuláris ökológiai gyakorlatban manapság 

nem jelent problémát nem-modell szervezetek populációgenetikai jellemzőinek megállapítása, és egy 

megfelelően felszerelt laborban ezek a vizsgálatok rutinszerűen kivitelezhetők. 
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1. ábra A bókoló zsálya (Salvia nutans) elterjedési területe a mintázott populációk helyzetével és 

nevével. A Pannon-alföld és a bulgáriai área déli foltjai az egykori előfordulások alapján 

extrapoláltak, mert itt a faj gyakorlatilag kiveszett. Az ábrát saját irodalmi kutatás alapján 

állítottuk össze. 

Figure 1. Reconstructed distribution area of nodding sage (Salvia nutans) with the location of the 

sampled populations. The extent of area is an extrapolation of historical occurrences in the 

Pannonian Plain and the southern Bulgarian part of the area, where the species is virtually extinct. 

The figure is original and based on literature survey. 

 

Napjaink konzervációgenetikai gyakorlatának leggyakrabban alkalmazott technikája a 

mikroszatellit-alapú genotipizálás (ALLENDORF et al. 2013; FRANKHAM et al. 2004), noha a genomi 

léptékű elemzések is egyre nagyobb teret hódítanak. A mikroszatellitek (más néven SSR-ek) olyan 

ismétlődő DNS-szakaszok, melyek 1–4(–6) bázis tandem (azaz egymás után következő) 

ismétlődéséből állnak (pl. CCCCCCC, vagy ACACACACACAC, vagy GCGGCGGCGGCG, stb. – 

a fenti szakaszok rövidítve: (C)7, (AC)6, (GCG)5) és az eltérő változatok (allélek) az ismétlődő 

motívumok eltérő számából vezethetők le. A mikroszatelliteket körülvevő régió, angol neve „flanking 

region”, nagy jelentőségű, mert ide tervezhetők azok a DNS-primerek, amelyekkel ezen régiók célzott 

felszaporítása megtörténhet PCR-ben (polimeráz lánc-reakcióban). Az SSR régióknak több olyan 

tulajdonsága van, melyek együttesen ideálissá teszik őket a különböző populációk genetikai 

variabilitásának becslésére. Ezek: (1) nagy mennyiségben és elszórtan találhatók meg mind a 

sejtmagi, mind pedig a plasztidiális genomban – roppant ritkák a mitokondriális genomban; (2) 

molekuláris evolúciójuk neutrálisnak tekinthető, mivel nem kódoló régiókban fordulnak elő, azaz a 

szelekció nem, vagy legfeljebb roppant csekély mértékben hat rájuk; (3) ismétlődő szerkezetükből 

kifolyólag jelentősen ki vannak téve véletlen mutációnak, azaz mutációs rátájuk roppant magas, ezért 

nagyon változatosak; (4) kodomináns markerek, azaz vizsgálatukkal adott egyed genomjában 

megőrzött mindkét szekvencia-változat megismerhető. Ugyanakkor a mikroszatellitek, egyik – ha 

nem a legnagyobb – hátránya, hogy legtöbbször csak abban a fajban működnek, amiben 
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kifejlesztették, azaz szaporíthatók fel PCR-ben. Ugyan lehetséges átvitelük közelrokon fajokra, de 

ahogy növekszik a rokonságon belüli távolság, úgy csökken a sikeresen (azaz specifikusan) 

felszaporítható SSR lókuszok száma. 
A mikroszatellitek elemzése során az ismétlődések száma alapján képezzük az allélokat úgy, 

hogy adott hosszúságú szakaszt tekintünk egy-egy allélnak. Magát a szakasz hosszát úgy állapítjuk 

meg, hogy vagy nagy felbontású gélen futtatjuk és egy molekuláris méret-sztenderdhez, az ún. 

létrához hasonlítva megadjuk a hosszukat, vagy pedig fluoreszcensen jelölt termékeket genetikai 

analizátoron futtatunk, ahol a szoftver hasonlítja össze a jelet a méretet mutató molekuláris létrával – 

mivel utóbbi jóval pontosabb genotipizálást tesz lehetővé, ezért napjainkban ennek a használata vált 

általánossá. 
Tekintettel arra, hogy a hazai bókoló zsálya állományok roppant izoláltak, joggal 

feltételezhetjük, hogy populációgenetikai jellemzői erős beltenyésztettséget és alacsony genetikai 

diverzitást mutatnak. A beltenyésztéses leromlás a természetvédelmi szempontból veszélyeztetett 

állományok egyik leggyakoribb fenyegető tényezője; a beltenyésztés fokozásával egyre inkább 

vesznek el a populációból a ritka allélek, növekszik a homozigóták aránya, és ezzel lecsökken a 

populáció alkalmazkodó képessége, ami egyéb emberi beavatkozás nélkül is fokozza a kihalás 

kockázatát. Az egyik szélsőséges példát a hazai flórából a tátogó kökörcsin (Pulsatilla patens) 

mutatja; ennél a fajnál azt figyelték meg, hogy a teljes európai áreáján szélsőségesen lecsökkent a 

genetikai diverzitás és megnövekedett a beltenyésztettség (SZCZECIŃSKA et al. 2016), ami öngerjesztő 

folyamattá vált („extinction vortex”) és elvezett a faj legtöbb lengyel populációjának spontán 

összeomlásához. De az is fontos kérdés, hogy a két fennmaradt állomány között mekkora a genetikai 

távolság, és összekeverhetőek-e (pl. egy telepítési projekt keretében) az ún. „outbreeding depression” 

(nincs hivatalos magyar fordítása, javasoljuk a „vérfrissítési leromlás” kifejezés használatát) veszélye 

nélkül. Ez utóbbi a legkomolyabb probléma, amikor természetvédelmi céllal kevernek össze 

populációkat (FRANKHAM et al. 2017): ha a vérfrissítésben szereplő anyapopulációk túlzottan 

elkülönültek egymástól, akkor a beltenyésztettségi leromláshoz hasonló reprodukciós összeroppanás 

fordulhat elő az összekevert populációkban. Ezért a nagyon távoli populációk összekeverése a 

természetvédelmi gyakorlatban nem ajánlott; igaz, az összeroppanás után a keverékpopulációkban a 

reprodukciós ráta sokszor visszaáll az anyapopulációk szintjére. 
A fent részletezett konzervációgenetikai megfontolások miatt a Körös-Maros Nemzeti Park 

Igazgatóság felkérésére és támogatásával mikroszatellitekre alapozott természetvédelmi genetikai 

vizsgálatokat végeztünk a hazai őshonos bókoló zsálya populációkban. Annak megítélésére, hogy a 

hazai, kicsiny populációk kis méretük ellenére fontos genetikai anyag őrzői, vagy hasonlóan nagy 

(esetleg nagyobb) genetikai diverzitást tapasztalunk a tőlünk keletebbre lévő állományok esetében is, 

összehasonlító mintákat is gyűjtöttünk Erdélyből és egy oroszországi állományból. Fő kérdéseink 

voltak, hogy (1) mik a hazai állományok főbb konzervációgenetikai jellemzői, és (2) 

populációgenetikai értelemben hogyan viszonyulnak a hazai állományok a tőlünk keletebbre 

lévőkhöz. 

 

 

Anyag és módszer 

 

A vizsgálatokba bevont populációk 

 

A Körös-Maros Nemzeti Park szakmai koordinációja mellett mind a kondorosi, mind a 

tatársánci bókoló zsálya állományból 14-14 egyed genetikai mintázása történt meg 2014. május 21-

én. Ekkor a hazai állományok térben is reprezentatív mintázása történt meg. Csupán genetikai 

mintavétel zajlott, amely során egy-egy egyed esetében 2–4 cm2-es levéldarab került eltávolításra. 
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Jelen mintázásnál kifejezetten a hazai bókoló zsálya állományra koncentráltunk, így hibridgyanús 

egyedeket nem mintáztunk a genetikai vizsgálatokhoz. Mivel a mintázás a természetvédelmi kezelő 

jelenlétében, természetvédelmi területen zajlott, természetvédelmi kezelés céljából, így az nem volt 

engedélyköteles (lásd: TvT [LIII/1996 38.§ (1)]).  

A külföldi összehasonlító anyagot részben az área közeli pontjáról, Erdélyből (a kalotaszegi 

Zsobokról és a mezőségi Magyarkályán mellől), részben pedig egy távolabbi pontról, a Ny-

oroszországi Krasnoe települése (Voronyezs megye, Novohopjorszk járás) mellől gyűjtöttük (1. ábra), 

a fentiekben leírtaknak megfelelően. Ezekben az országokban a bókoló zsálya nem védett, így a 

gyűjtéshez engedélyre sem volt szükségünk. A mintázásnál törekedtünk rá, hogy a magyar 

állományokhoz hasonló egyedszámú és kiterjedésű állományokat mintázzunk (1. táblázat). 

 

1. táblázat A jelen vizsgálatban felhasznált minták egyes jellemzői. A mintaszámok és 

állományméretek esetében egyedszámok szerepelnek. 

Table 1. Sampled populations used in the present study. Sample and population size is given in 

number of specimens. 
 

Populáció 

Population 

Mintaszám 

Sample size 

Észak (°) 

North (°) 

Kelet (°) 

East (°) 

Becsült állományméret 

Population size assessment 

Kondoros 14 46.767596 20.765834 150–200 

Tatársánc 14 46.509817 20.779134 100–130 

Zsobok 14 46.88296 23.10823 200–400 

Magyarkályán 12 46.76526 23.90693 100–200 

Krasnoe 14 51.15092 41.43984 300–500 

 

Genomiális DNS-kivonás 

 

A teljes genomiális DNS-kivonást (gDNS) a laborunkban alkalmazott sztenderd módon, 

módosított CTAB-protokoll segítségével végeztük el (leírását lásd SRAMKÓ et al. 2014). Röviden: kb. 

10 mg-nyi szárított növényi szövetet (ált. levél darabkát) dörzsöltünk el kvarchomokkal és 

vízoldhatatlan PVP-vel (PVPP-vel) folyékony nitrogén alatt. A lisztfinomságúra porított keveréket 

800 µl 2%-os CTAB-oldatba vettük fel, amihez előzetesen 3% (vízoldékony) PVP-t és 0,2% β-

merkapto-etanolt adtunk. Ezt a szuszpenziót legalább egy órát inkubáltuk 65°C-on, majd röviden 

lecentrifugáltuk (14 000 rpm, 3 perc). A felülúszóhoz egy térfogatnyi kloroflorm:izo-amil-alkohol 

(24:1) keveréket adtunk, majd forgó keverőben 10 percig kevertük. Ezt egy hosszabb centrifugálás 

(14 000 rpm, 5 perc) követett, melyet követően a fehérjéket tartalmazó kloroformos részről átszívtuk 

a gDNS-t tartalmazó felülúszót új eppendorf-csövekbe. Ezt a lépést még egyszer megismételtük, majd 

az immár fehérjéktől megtisztított felülúszóhoz egy térfogatnyi izo-propanolt és 0,08 térfogatnyi 

ammónium-acetátot (7 M) adtunk, és az elegyet egész éjjelen át -20°C-on tartottuk. Másnap a 

csövekben kicsapódott gDNS-t hosszú centrifugálással (14 000 rpm, 12 perc) pellettizáltuk, majd 

ezeket kétszer 400 µl -20°C-os 70%-os etanollal mostuk. Végül a mosófolyadékot elöntve a 

pelletteket szobahőmérsékleten szárítottuk, és 100 µl TRIS-bufferben (0,1 M) vettük fel. 

 

Mikroszatellit régiók tesztelése és genotipizálása 

 

A mikroszatellitek univerzális alkalmazásának egyik legnagyobb gátja, hogy általában faj-

specifikusak, és csak ritkán vagy alacsony sikerességgel vihetők át más fajra. Ugyanakkor de novo 

fejlesztésük (lásd pl. MALKÓCS et al. 2020) roppant költség- és időigényes. Mivel a Salvia génusz 

nem túl távoli rokon fajában, a nagy orvosi jelentőségű Salvia officinalis L. fajban horvát kutatók 
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számos primerpárt terveztek (Molecular Ecology Resources Primer Development et al., 2010; 

RADOSAVLJEVIĆ et al., 2011; RADOSAVLJEVIĆ et al., 2012), ezért megpróbáltuk ezek átvitelét a mi 

fajunkra. Összesen 20 primerpárt gyártattunk eredetileg le, melyeket PCR-ben próbáltunk 

felszaporítani. A PCR-rezsim az Ivan Radosavljević által (ex verb.) javasolt PCR-rezsimet követte (2. 

ábra). A PCR-keverék, ami a DNS kópiák felsokszorozásához szükséges komponenseket tartalmazza, 

viszont a laborunkban általánosan alkalmazott, mikroszatelliteknél használt keveréknek felelt meg. 

Ennek összetétele (a végkoncentrációk feltüntetésével): 10× RP (2×), 2 mM dNTP (0,2 mM), 25mM 

MgCl2 (1 mM), 20 mg/ml BSA (1mg/ml), 10 µM primer (0.1 µM), 5U Taq (0,02 U), templát DNS 

(10 ng/µl). 

 

 
 

2. ábra A Salvia mikroszatellit régiók PCR felszaporításához használt rezsim. 

Figure 2. PCR regime for the amplification of Salvia microsatellites. 

 

Az előzetes tesztelések alapján hat lókusz tűnt specifikusan felszaporíthatónak célfajunkban 

(ezek: SoUZ005, SoUZ003, SoUZ008, SoUZ009, SoUZ014, SoUZ006), melyeket legyártattuk 

fluoreszcens jelöléssel is. Ezekkel végeztük el a mikroszatellitek PCR-ben történő felszaporítását, és 

a fluoreszcens termékeket a Magyar Természettudományi Múzeum DNS-laborjában ABI 3000 típusú 

genetikai analizátoron futtattuk meg. A termékek méreteit és alléljait a PeakScanner 1.0 program 

segítségével határoztuk meg. 
Sajnos a SoUZ006 lókusz számos esetben nem tudtunk leolvasni allélnagyságot, így ezt a 

lókuszt ki kellett hagynunk a további vizsgálatokból a túl sok hiányzó adat miatt. Ugyanakkor a többi 

lókuszt sikeresen tudtuk genotipizálni, igaz az SoUZ005-ös lókusz – az előzetes agaróz 

gélelektroforézis eredményei ellenére – monomorfnak bizonyult. A maradék, specifikus 

mikroszatellit régió változatos allélösszetétele alapján aztán, különböző populációgenetikai 

vizsgálatokat futtattunk le, melyekből képet kaphatunk a hazai Salvia nutans populációk helyzetéről. 
 

Populációgenetikai elemzések 

 

A Hardy-Weinberg egyensúly (HWE) tesztelése és null allélek (azaz a PCR-ezés során 

véletlenszerűen fel nem szaporított allélek) jelenlétének tesztelése a Micro-Checker v.2.2.3 (VAN 

OOSTERHOUT et al. 2004) szoftverrel történt, alapbeállításokkal. Az alapvető populációgenetikai 

adatok (genetikai diverzitás, stb.) leolvasása a GenAlEx v.6.5 (PEAKALL – SMOUSE 2012) szoftverrel 

történt. A populációk közti genetikai távolság (Nei-féle genetikai távolság) kiszámítása, valamint a 

genetikai differenciáció (WEIR – COCKERHAM 1984) mérése az MSA v.4.05 (DIERINGER – 

SCHLÖTTERER 2003) szoftverrel történt a szignifikanciát 10 000 permutáció után tesztelve. A 

populációk beltenyésztettségének mértékét (FIS) az FSTAT v.2.9.3.2 (GOUDET 2001) szoftverrel 

állapítottuk meg, míg a populációs palacknyak-hatás tesztelését BottleNeck v.1.2.02 (CORNUET – 

LUIKART 1996) szoftverrel vizsgáltuk.  
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Eredmények és megvitatásuk 

 

A genotipizálás tesztelése Microchecker programmal 

 

A vizsgálatok első lépése a genotipizálás során nyert genotípusok tesztelése, hogy valóban 

megfelelően reprezentálják-e az elméletileg elvárthoz képest a populációkat. Ennek két fontos 

aspektusa van; egyrészt az, hogy a mikroszatellitek ismétlődő motívumainak számából (mono-, di-, 

tri-, tetranukleotid ismétlődés) következtetve a kapott méretek alapján vannak-e meg nem mintázott, 

ún. null allélek; másodrészben, hogy a vizsgált adatok származhatnak-e Hardy-Weinnberg 

egyensúlyban (HWE) lévő populációból. 
Ennek a tesztelésére alkalmas a Micro-Checker v.2.2.3 program, amely semelyik populáció 

és lókusz esetében nem észlelte null allélek jelenlétét, és mindegyik populációt HWE-ben találta. Ezen 

eredmény alapján mind az öt lókusz használható a további vizsgálatokban. 

 

Populáción belüli genetikai diverzitás 

 

A populációk genetikai diverzitása, azaz a populáción belüli örökölhető változatosság fontos 

mérőszám, mely a populáció alkalmazkodóképességét mutatja meg; a jelentős genetikai diverzitás 

lehetővé teszi a populáció alkalmazkodását megváltozott környezeti tényezők mellett, azaz 

mozgósítható genetikai tartalék meglétét jelenti. Ennek populációnkénti mérésére számos mérőszám 

alkalmas, köztük a legegyszerűbbek: a lókuszonkénti allélek leszámolása (átlagos allélszám – A), és 

– diploid markerek esetében – az átlagos megfigyelt heterozigótaság (Ho), azaz az átlagos lókuszon 

leszámolható heterozigóták aránya a teljes felmért lókuszokhoz viszonyítva. Ugyanakkor ez a 

mérőszám érzékeny mintázási hibákra, ezért emellett egy fontosabb mérőszám a populáció genetikai 

diverzitása (h), mely HWE esetén megegyezik az ún. várt heterozigótasággal (He). Ez utóbbi 

mérőszám azt mutatja meg, hogy egy HWE-ben lévő populációból véletlenül választva mekkora az 

esély arra, hogy eltérő alléleket mintázzunk. Azaz mennél közelebb van ez a szám az elméletileg 

lehetséges (de a gyakorlatban soha meg nem valósuló) 1-es értékhez, annál változatosabb a populáció 

allél-összetétele. Amikor ez a mintanagysággal is korreláltatva van, akkor beszélünk torzítás nélküli 

várt heterozigótaságról (uHe). Ezen alapvető genetikai diverzitási értékeket a GenAlEx v.6.5 

programban számítva az alábbi értékeket kaptuk a vizsgált populációkra (3. táblázat). 

 

3. táblázat Genetikai diverzitás átlagos értékei a vizsgált populációkban a GenAlEx v.6.5 

programban számolva. Rövidítések: N – átlagos mintaszám; Na – átlagos lókuszonkénti 

allélszám; Ho – átlagos megfigyelt heterozigótaság; He – átlagos várt heterozigótaság; uHe – 

torzítás nélküli átlagos várt heterozigótaság. 

Table 3. Mean values of genetic diversity and related measures in the studied populations as 

estimated by GenAlEx v.6.5 
 

Populáció N Na Ho He uHe 

Kondoros 14,000 2,600 0,457 0,439 0,455 

Tatársánc 14,000 3,000 0,514 0,434 0,450 

Zsobok 14,000 3,000 0,371 0,391 0,405 

Magyarkályán 11,400 2,800 0,394 0,352 0,368 

Krasnoe 14,000 3,600 0,429 0,394 0,409 
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Az eredményeink alapján azt a meglepő megfigyelést tehetjük, hogy az alföldi, reliktum 

populációkban a legmagasabb a genetikai diverzitás mértéke (erre később még visszatérünk). 

Számszerűen gyakorlatilag összevethető az oroszországi és erdélyi vizsgált állományokkal! A relatív 

értéken túl a fenti értékek abszolút értékét is tekintetbe vehetjük; a 0,4-es érték körüli szám azt jelzi, 

hogy a populációból véletlenszerűen kiválasztva egy egyedet annak 40% az esélye, hogy heterozigótát 

választunk. Azaz allélszám tekintetében a hazai állományok jelentős tartalékokkal rendelkeznek.  

 

A beltenyésztettség mértéke 

 

A populációk genetikai diverzitásának egy külön aspektusa a beltenyésztettség mértékét jelző 

mérőszám, a beltenyésztettségi koefficiens (FIS). Ez a szám azt jellemzi, hogy a populációból 

véletlenszerűen választva mekkora az esély arra, hogy a HWE-tól eltérő allél-összetételű egyedet 

kapjunk. Ebből a definícióból következik, hogy ennek a koefficiensnek az értéke -1 és 1 között 

változik, és 0 ha HWE-nek megfelelő a heterozigótaság. A negatív értékek a HWE-hez képest 

magasabb heterozigótaságot, a pozitív értékek annak a hiányát jelentik. A vizsgált állományok 

aktuális adatait felhasználva, FStat v.2.9.3.2 (GOUDET 2001) szoftverben az alábbi értékeket kapjuk 

(4. táblázat). 

 

4. táblázat A beltenyésztettség mértékét jelző mérőszám (FIS) az FStat program alapján. 

Table 4.: Inbreeding coefficient (FIS) in the studied populations. 
 

Populáció FIS 

Kondoros -0,072 

Tatársánc -0,005 

Zsobok -0,05 

Magyarkályán 0,086 

Krasnoe -0,148 

 

Azaz minden populációban – kivéve a magyarkályánit – némi heterozigóta-többlet 

jelentkezik—ez nem is csoda, hiszen a zsályák, így a bókoló zsálya is, különleges megporzási 

mechanizmust fejlesztettek ki (ún. porzószál fogantyú-mechanizmus), mely elősegíti a rovarok általi 

beporzást (CLAßEN-BOCKHOFF et al., 2004). Igaz, ez önmagában nem zárja ki a szomszéd- vagy az 

önmegporzást (CLAßEN-BOCKHOFF et al., 2003), de elősegítheti az idegenmegporzást. Összességében 

valószínű, hogy a kifinomult megporzási mechanizmus elősegíti a xenogámiát, így segít elkerülni a 

beltenyésztettséget, ami jelentkezik a populációgenetikai mérőszámokban is. 

 

Populációk közötti genetikai differenciálódás 

 

A populációk genetikai diverzitása különféle populációgenetikai folyamatok hatására – ha 

megszűnik közöttük a genetikai összeköttetés – elkezd egymástól távolodni; a populációk 

differenciálódnak. Ennek a legtöbbször alkalmazott mérőszáma, a fixációs index (FST). Ez 

gyakorlatilag azt mutatja meg, hogy a vizsgált összes populáció átlagához képest a szóban forgó 

populációban milyen mértékben csökkent a heterozigótaság valamilyen populációgenetikai folyamat 

(szelekció vagy sodródás) hatására. A fixációs index tulajdonképpen a populáció genetikai 

differenciációjának mértékét jellemzi, azt, hogy mennyire távolodott el más (vizsgált) populációktól. 

Azaz értéke egy olyan abszolút mérőszám, mely különböző fajok populációi között összehasonlítást 

tesz lehetővé, noha ez persze mindig az adott marker természetétől is függ. Mindenesetre viszonylag 
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elfogadott az a vélekedés, hogy ha FST <0,05 kis, FST =0,05–0,15 mérsékelt, FST=0,15–0,25 nagy, míg 

FST >0,25 nagyon nagymértékű differenciációt jelent. 

Ezen bevezető után lássuk a vizsgált populációkat. Megint csak FStat szoftver segítségével 

számítva a teljes vizsgált egységre, az FST értéke 0,059, míg a GenAlEx ugyenezt a mérőszámot FST 

=0,06-nak számítja ki. Azaz a vizsgált populációk egymástól mérsékelten differenciálódtak. 

A GenAlEx program meg tudja határozni a populációk páronkénti genetikai 

differenciálódását is (5. táblázat), melyből a populációk közti genetikai rokonságra 

következtethetünk.  

 

5. táblázat A GenAlEx program által meghatározott populáció-páronkénti genetikai differenciáció 

mértéke. A kiemelt érték (ns) nem szignifikáns eltérést jelez, minden más elkülönülés 

szignifikáns. 

Table 5. Pairwise genetic differentiation of the studied populations as calculated in GenAlEx. All 

differentiation is significant except the one denoted (ns). 
 

 Magyarkályán Kondoros Tatársánc Krasnoe Zsobok 

Magyarkályán -     

Kondoros 0,075 -    

Tatársánc 0,057 0,000ns -   

Krasnoe 0,062 0,092 0,065 -  

Zsobok 0,098 0,077 0,058 0,040 - 

 

A páronkénti értékekből látható, hogy a kondorosi és tatársánci populációk egymástól 

egyáltalán nem differenciálódtak, azaz effektíve egy populációnak tekinthetőek. 

Ha a differenciáció páronkénti mértéke alapján csoportosítjuk a populációkat, akkor 

főkoordináta elemzéssel (PCoA) vizualizálhatjuk a populációk közti genetikai differenciációt a fenti 

értékekre, illetve összeköthetjük a pontokat egy minimális feszítőfával, ami a populációk lehetséges 

összekapcsoltságát adja meg (3. ábra). Ezt a Past v.1.7c szoftverrel (HAMMER et al. 2001) végeztük 

el.  

A populációk közötti genetikai viszonyt egymáshoz viszonyított genetikai differenciációjuk 

alapján készített ordináció és a populációk közötti viszonyt bemutató fa (3. ábra) alapján 

megállapítható, hogy a magyarországi populációk egymástól kevéssé térnek el, hozzájuk legközelebb 

a magyarkályáni populáció áll, illetve ezektől a vizsgált orosz és kalotaszegi állomány különül el. 

Ugyanakkor fontos megjegyezni, hogy ebből az ábrából nem következhetünk tényleges filogeográfiai 

viszonyra (mondhatni genetikai távolságra), mert eleve mérsékelt a genetikai elkülönülés a teljes 

vizsgált állományban (FST =0,06), így az itt feltárt kapcsolatok véletlenszerű mintázatot is 

tükrözhetnek. Másrészt a helyes viszony feltárásához feltétlenül szükség lenne a szélső minták közötti 

földrajzi régió reprezentálására is. Mindenesetre az is kiemelendő, hogy ebben az adatsorban a 

magyarországi állományok elkülönülése egyedül nem szignifikáns (5. táblázat). 

 

Populációk közötti genetikai távolság 

 

A populációk közötti genetikai viszonyt le lehet írni a genetikai hasonlóság mértékével; azaz 

azzal a mérőszámmal, amely megadja a populációk egymástól való távolságát egy genetikai 

hipertérben. Ennek legelterjedtebben használt mérőszáma a Nei-féle (NEI et al., 1983) genetikai 

távolság (Da), mely azt a valószínűséget méri, hogy mekkora eséllyel választunk véletlenszerűen egy 

allélt egy populációból mely ugyanaz lesz, mint a másik populációból véletlenszerűen választott allél. 

Azaz ha értéke nulla, akkor nincs hasonlóság a két populáció között (más szavakkal, nincs esély arra, 
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hogy egy-egy allélt véletlenszerűen választva egy-egy populációból azok azonosak legyenek), míg ha 

értéke egy, akkor minden allél megegyezik a populációban. 

A valós adatsorra páronkénti bontásban számoltam ki a Nei-féle genetikai távolságot az MSA 

v.4.05 (DIERINGER – SCHLÖTTERER 2003) segítségével (6. táblázat), mely 1-p módszerrel 

transzformálja az adatokat (azaz itt minél kisebb a távolság érték, annál nagyobb a hasonlóság). 

 

 
 

3. ábra A vizsgált populációk közötti genetikai differenciáció egymás közötti mértékét tükröző 

ordináció, amelyet fő-koordináta analízissel állítottunk elő. A populációkat jelző pontokat egy 

minimális feszítőfa köti össze. Az első két tengely a variancia 51.5%-át, illetve 40.5 %-át tárta 

fel. 

Figure 3. Genetic differentiation of the studied populations visualised using principal coordinate 

analysis. The populations, represented by dots, are connected by a minimum spanning tree. The 

first two axes represent 51.5% and 40.5% of variation, respectively. 

 

6. táblázat: A vizsgált populációk közti páronkénti torzítatlan Nei-féle genetikai távolság GenAlEx 

szoftverben számítva. 

Table 6: Pairwise genetic distance matrix calculated from unbiased Nei’s genetic distance in 

GenAlEx. 
 

 Magyarkályán Kondoros Tatársánc Krasnoe Zsobok 

Magyarkályán -     

Kondoros 0,056 -    

Tatársánc 0,037 0,000 -   

Krasnoe 0,041 0,078 0,050 -  

Zsobok 0,071 0,066 0,045 0,029 - 
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Az eredmények alapján – hasonlóan a genetikai differenciáció mértékénél látottakhoz – 

meglehetősen szerény genetikai távolságokat látunk. Ha a 6. táblázat mátrixát felhasználjuk 

szomszéd-csatolás módszerével történő fa-építésben, akkor a genetikai távolságból építhető genetikai 

fát kapunk, ami a populációk közötti genetikai viszonyt jellemzi (4. ábra). 
 

 
 

4. ábra A populációk páronkénti torzítatlan Nei-féle genetikai távolsága alapján épített szomszéd-

csatolási fa, mely kifejezi a populációk közötti genetikai viszonyt.  

Figure 4. Neighbour-Joining tree representing the genetic distance between the studied populations 

based on pairwise unbiased Nei’s genetic distances. 

 

A genetikai távolságok alapján képzett fa alapján a legfontosabb megállapítás, hogy a hazai 

populációk között nincs genetikai távolság (lásd 4. ábra és 6. táblázat). A hazaiak nem állnak sokkal 

közelebb az erdélyi populációkhoz, mint az oroszországihoz, azonban ez a viszonylag kevés 

genotipizált lókusz és a köztes populációk mintázásának hiánya miatt is lehet.  

 

Demográfiai folyamatok tesztelése, palacknyak-hatás vizsgálata 

 

A populációk allélösszetétele alkalmas a múltban lezajlott jelentősebb demográfiai változások 

kimutatására is, elsősorban a populáció méretének hirtelen összezsugorodásából származó ún. 

palacknyak-hatás (bottleneck effect) kimutatására. Egy hirtelen, erős egyedszám-csökkenés – ami 

gyakorta figyelhető meg természetvédelmi jelentőségű fajok populációinál – természetesen a 

genetikai diverzitás (allélszám és heterozigócia) csökkenésével jár. Megfigyelték ugyanakkor, hogy 

az allélszám (A) gyorsabban és hamarabb csökken, mint a populációra jellemző heterozigótaság (He), 

azaz heterozigóta többlet érzékelhető (CORNUET – LUIKART 1996). Erre alapozva a fenti szerzők 

leírtak több statisztikai módszert, amely alkalmas a palacknyak-hatás kimutatására populációgenetikai 

adatok alapján, és létrehoztak egy programot is (BottleNeck) ennek elvégzésére. A kis egyedszámok 

és viszonylag kevés lókusz esetén – amilyen a mienk is – két teszt alkalmas a demográfiai hatás 

kimutatására: az ún. "Wilcoxon signed-rank test", mely elsősorban régebben (2–4 Ne generációnyi) 

lezajlott palacknyak folyamatra érzékeny; illetve az ún. „mode-shift test”, mely pedig a közelmúltbeli 

(utóbbi pár tucat generáció) demográfiai visszaesések hatását jelzi (LUIKART – CORNUET 1998). Az 

utóbbi teszt az allélek eloszlását teszteli, amely – bottleneck elmaradása esetén – ún. normál L-alakot 

mutat. A fenti teszteket BottleNeck v.1.2.02 szoftverben a mi adatainkra lefuttatva egyértelmű 
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eredményeket kaptunk (7. táblázat): mindkét magyarországi populáció szignifikáns jelét mutatja a 

múltban bekövetkezett jelentős demográfiai csökkenésnek mindkét időtávlatban. 

 

7. táblázat A múltbeli palacknyak-hatás a vizsgált populációkban. N – átlagos mintaszám; k – átlagos 

allélszám a polimorf lókuszokon; * – szignifikáns érték. 

Table 7. Past population bottlenecks in the studied populations. N – average sample seize; k – average 

allele number on polymorphic loci; * - significant value. 
 

Populáció N k 
Wilcoxon sign-rank 

(one tail for H excess) 
mode shift 

Kondoros 28 2,6 0,03125* eltolódott 

Tatásánc 28 3 0,03125* eltolódott 

Magyarkályán 22,8 2,8 0,1875 normál L-alak 

Zsobok 28 3 0,125 normál L-alak 

Krasnoe 28 3,6 0,8125 normál L-alak 

 

 

Összefoglalás 

 

A kondorosi és tatársánci Salvia nutans populációk populációgenetikai helyzete 

 

Vizsgálatainkban a tatársánci és kondorosi bókoló zsálya állományokat hasonlítottunk össze 

hat, Salvia officinalis-ban leírt, de a célfajunkba átvihetőnek talált mikroszatellit lókusz alapján két 

erdélyi (Zsobok és Magyarkályán), valamint egy Ny-oroszországi (Krasnoe) populációval. A 

lókuszokat fluoreszcensen jelölt primerekkel szaporítottuk fel és a populációt reprezentáló 

mintaszámon (Nátlag=13,6) genetikai analizátoron futtattuk. Az így genotipizált öt populációt 

változatos populációgenetikai módszerekkel elemeztük, hogy azok alapvető populációgenetikai 

jellemzőit feltárjuk. A tesztek előtt megvizsgáltuk a null allélek jelenlétét, és az összes populáció 

esetén öt lókuszon ezek hiányát tapasztaltuk, valamint Hardy-Weinberg-egyensúlyt feltételezhettünk; 

ezen öt lókusszal folytattuk a további teszteket. Genetikai diverzitás tekintetében szembeötlően nagy 

heterozigótaságot kaptunk a hazai állományokban; de ez nem kiemelkedően magas érték, hiszen 

Nybom (2004) meta-analízise alapján a hosszú-életű, regionális elterjedésű, keresztbeporzó 

növényfajok genetikai diverzitása 0.6 körül alakul. A beltenyésztettség mértéke is egyformán nagyon 

alacsonynak adódott minden populációban, amely valószínűleg a faj idegenmegporzást elősegítő 

pollinációs stratégiájából adódik. A vizsgált populációk között viszonylag csekély genetikai 

differenciációt találtunk; a hazai két populáció között elenyésző volt a differenciáció mértéke, azaz 

ezek a populációk a vizsgált lókuszok tekintetében lényegében véve nem különböznek egymástól. 

Nagy valószínűséggel ezek az állományok egy korábbi, összefüggő meta-populáció máig fennmaradt 

töredékei, azaz a közöttük lévő csekély különbség a múltbeli összetartozásból adódik. Az egyes 

állományok egymástól viszonylag csekély genetikai távolságra vannak, egymáshoz legközelebb a 

hazai állományok találhatók, míg mindtől legtávolabb a földrajzilag kilógó oroszországi populáció 

van (lásd 1. ábra). A magyarországi állományok számottevően eltérnek az erdélyiektől, feltehetőleg 

nem a (vizsgált) erdélyi populációk „alföldre származott” előőrsei. Az allélösszetétel vizsgálata 

kimutatta, hogy a vizsgált populációk közül a hazaiak estek át közelmúltbeli egyedszám-esésből 

adódó palacknyak-hatáson, igaz, még így is jelentős allélváltozatossággal bírnak. Összességében a 

hazai állományok jelentős genetikai diverzitást hordoznak, a két populáció valójában egy nagyobb 

populáció két szubpopulációjának tekinthető. 



A hazai bókoló zsálya (Salvia nutans L.) populációk konzervációgenetikai összehasonlítása  

erdélyi és oroszországi populációkkal 

 

–––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––– 

123 

Érdemes megvizsgálni eredményeinket kissé nagyobb léptékben is. Ha elfogadjuk azt a 

feltételezést, amit SOÓ (1931) óta tényként kezelünk, hogy a hazai sztyeppreliktumok egy 

posztglaciális felmelegedési időszak keletről származó reliktumai, akkor jogosan várhatjuk, hogy a 

„központ-perem” hipotézisnek (leírását lásd ECKERT et al. 2008) megfelelően a Kárpát-medencében 

élő állományok az evolúciós közelmúltban megtelepedett, peremi populációk („sztyeppreliktumok”). 

Ez esetben őket alacsony genetikai diverzitás és magas genetikai differenciáció jellemzi. Ehhez képest 

azt tapasztaltuk, hogy noha egymáshoz viszonyítva jelentős a populációk közötti genetikai 

differenciáció, a populációkon belüli genetikai diverzitás magas. Ez felveti annak a lehetőségét, hogy 

máshogyan kell tekintenünk a Kárpát-medencei bókoló zsálya populációk evolúciós történetére, mert 

nem feleltethetők meg a központ-perem hipotézis által leírtnak. Elképzelhető, hogy a bókoló zsálya 

állományai sokkal inkább az európai melegkedvelő flóra áreadinamikáját jellemző „hátsó perem-

előretörő perem” hipotézis jellemzi (leírását lásd HAMPE – PETIT 2005), illetve a populációk eltérő 

története magyarázza eltérő genetikai mintázatukat (PIRONON et al., 2015). Ennek eldöntésére sokkal 

sűrűbben szükséges mintázni a bókoló zsálya áreáját (lásd 1. ábra) és populációnként több lókusz 

vizsgálata szükséges. 

 

Tanulságok és következtetések a hazai állományok természetvédelmi kezelése számára 

 

A tatársánci és kondorosi bókoló zsálya állományok populációgenetikai jellemvonásai azt a 

meglepő eredményt hozták, hogy a hazai, kisméretűvé zsugorodott állomány még mindig igen 

jelentős genetikai diverzitást hordoz. Erre a magas genetikai diverzitásra alapozva egy mesterséges 

szaporítási programmal viszonylag jól visszaállítható az eredeti populációk genetikai diverzitása, azaz 

a kimutatható palacknyak-hatás minden bizonnyal viszonylag jól helyreállítható. A két állomány 

populációgenetikailag egységes populációnak tekinthető, azaz az egyedek átvitele a két populáció 

között valószínűleg nem tekinthető az őshonos genetikai állományba történő durva beavatkozásnak. 

Pontosabban fogalmazva a hazai állományok közötti kis genetikai távolság, illetve genetikai 

differenciáció roppant valószínűtlenné teszi a „vérfrissítési leromlás” bekövetkezését. Ugyanakkor a 

hazai állományok a vizsgált erdélyi állományoktól jelentős mértékben differenciálódtak, ami alapján 

külön evolúciós egységnek tekinthetőek. Emiatt a hazai állományok genetikai „vérfrissítése” erdélyi 

forrásból nem szerencsés, mert valószínűleg a hazai állományok az egykori Pannon medencében 

jellemző, itt kialakult leszármazási vonalat képviselik, melytől az erdélyi ág eltérő. Mindazonáltal a 

hazai állományok nem is szorulnak erdélyi vérfrissítésre, mert magas genetikai diverzitásuk alapján 

alkalmasak a populációk mesterséges felszaporítására, akár egyedek populációk közötti cseréjével is. 

Új állományok létesítésekor pedig mindkét megmaradt hazai populáció felhasználható forrásként, 

akár kevert új állományok létrehozásában is. 

 

 

Köszönetnyilvánítás 

 

Köszönjük Nigel Spring angol nyelvi lektorálását, valamint lektoraink, Dr. Csergő Anna 

Mária és Dr. Kusza Szilvia munkáját. Nagyon köszönjük a terepi mintázások során nyújtott segítségét 

az alábbi kollégáknak: Bartha László, Dr. Cserkész Tamás, Czabán Dávid, Sallainé Kapocsi Judit, 

Szatmári Lajos. Köszönjük a laboratóriumi vizsgálatok során Lukács-Mosolygó Ágnes segítségét, 

valamint Ivan Radosavljević tanácsait. Itt is köszönjük a Körös-Maros Nemzeti Park Igazgatóságnak 

munkánk kezdeményezését és támogatását. Nagyon köszönjük a Debreceni Egyetem Juhász-Nagy 

Pál Doktori Iskola támogatását is. 
 

 



Sramkó Gábor – Laczkó Levente 

 

–––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––– 

 

124 

Irodalom 

 

ALLENDORF F. W. – LUIKART G. H. – AITKEN S. N. (2013): Conservation and the genetics of 

populations, 2nd Edition Wiley-Blackwell, London. 610 pp. 

CLAßEN-BOCKHOFF R. – SPECK T. – TWERASER E. – WESTER P. – THIMM S. – REITH M. (2004): The 

staminal lever mechanism in Salvia L. (Lamiaceae): a key innovation for adaptive radiation? 

–Organisms Diversity & Evolution 4:189–205. 

CLAßEN-BOCKHOFF R. – WESTER P. – TWERASER E. (2003): The staminal lever mechanism in Salvia 

L. (Lamiaceae) – a Review. – Plant Biology 5: 33–41. 

CORNUET J. M. – LUIKART G. (1996): Description and power analysis of two tests for detecting recent 

population bottlenecks from allele frequency data. – Genetics 144: 2001–2014. 

DIERINGER D. – SCHLÖTTERER C. (2003): MICROSATELLITE ANALYSER (MSA): a platform 

independent analysis tool for large microsatellite data sets. – Molecular Ecology Notes 3: 167–

169. 

ECKERT C. G. – SAMIS K. E. – LOUGHEED S.C. (2008): Genetic variation across species’ geographical 

ranges: the central–marginal hypothesis and beyond. – Molecular Ecology 17: 1170–1188. 

FRANKHAM R. – BALLOU J. D. – BRISCOE D. A. (2004): A primer of conservation genetics. Cambridge 

University Press, Cambridge. 220 pp. 

FRANKHAM R. – BALLOU J. D. – RALLS K., ELDRIDGE M. – DUDASH M. R. – FENSTER C. B. – LACY R. 

C. – SUNNUCKS P. (2017): Genetic management of endangered animal and plant populations. 

– Oxford University Press, Oxford. 401 pp. 

GOUDET J. (2001): FSTAT, a Program to Estimate and Test Gene Diversities and Fixation Indices 

Version 2.9.3. Available from www.unil.ch/izea/softwares/fstat.html. 

HAMMER O. – HARPER D. A. T. – RYAN P. D. (2001) PAST: Paleontological statistics software package 

for education and data analysis. – Palaeontologica Electronica 4 (1) 9 pp. 

HAMPE A. – PETIT R. J. (2005) Conserving biodiversity under climate change: the rear edge matters. – 

Ecology Letters 8: 461–467. 

JAKAB G. (2012): Kónya zsálya (Salvia nutans). – In: JAKAB G. (szerk.): A Körös-Maros Nemzeti 

Park növényvilága. – Körös-Maros Nemzeti Park Igazgatóság, Szarvas. pp.: 332–333. 

JAKAB G. – SALLAINÉ KAPOCSI J. (2005) KvVM Természetvédelmi Hivatal fajmegőrzési tervek. 

Bókoló zsálya (Salvia nutans). kézirat. elérhető: 

http://www.termeszetvedelem.hu/_user/downloads/fajmegorzesi%20tervek/BokoloZsalya.pdf 

[hozzáférés dátuma: 2020. május 14.] 

JOVANOVIĆ S. – LAKUŠIĆ D. (szerk.) (2006): Ugrožene biljke Srbije [Szerbia veszélyeztetett növényei]. 

– Antić Jovan SZGR, Beograd. 95 pp. 

MALKÓCS T. – LACZKÓ L. – BERECZKI J. – MEGLÉCZ E. – SZÖVÉNYI P. – SRAMKÓ G. (2020): 

Development and characterization of novel SSR markers in the endangered endemic species 

Ferula sadleriana. – Applications in Plant Sciences 8 (2): e11321. 
MOLECULAR ECOLOGY RESOURCES PRIMER DEVELOPMENT ET AL. (2010): Permanent Genetic 

Resources added to Molecular Ecology Resources Database 1 October 2009–30 November 

2009. – Molecular Ecology Resources 10: 404–408. 

NEI M. – TAJIMA F. – TATENO Y. (1983): Accuracy of estimated phylogenetic trees from molecular 

data. – Journal of Molecular Evolution 19: 153–170. 

NYBOM H. (2004): Comparison of different nuclear DNA markers for estimating intraspecific genetic 

diversity in plants. – Molecular Ecology 13: 1143–1155. 

PEAKALL R. – SMOUSE P. E. (2012): GenAlEx 6.5: genetic analysis in Excel. Population genetic 

software for teaching and research—an update. – Bioinformatics 28: 2537–2539. 



A hazai bókoló zsálya (Salvia nutans L.) populációk konzervációgenetikai összehasonlítása  

erdélyi és oroszországi populációkkal 

 

–––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––– 

125 

PIRONON S. – VILLELLAS J. – MORRIS W.F. – DOAK D.F. – GARCÍA, M.B. (2015): Do geographic, 

climatic or historical ranges differentiate the performance of central versus peripheral 

populations? – Global Ecology and Biogeography 24: 611–620. 

RADOSAVLJEVIĆ I. – JAKSE J. – JAVORNIK B. – SATOVIC Z. – LIBER Z. (2011): New microsatellite 

markers for Salvia officinalis (Lamiaceae) and cross-amplification in closely related species. 

American Journal of Botany 98: e316–e318. 

RADOSAVLJEVIĆ I. – SATOVIC Z. – JAKSE J. – JAVORNIK B. – GREGURAŠ D. – JUG-DUJAKOVIĆ M. – LIBER 

Z. (2012): Development of new microsatellite markers for Salvia officinalis L. and its potential 

use in conservation-genetic studies of narrow endemic Salvia brachyodon Vandas. – 

International Journal of Molecular Sciences 13: 12082–12093. 

RUPRECHT E. – SZABÓ A. – ENYEDI M. Z. – DENGLER J. (2009): Steppe-like grasslands in Transylvania 

(Romania): characterisation and influence of management on species diversity and 

composition. – Tuexenia 29: 353–368. 

SRAMKÓ G. – MOLNÁR V. A. – HAWKINS J. A. – BATEMAN R. M. (2014): Molecular phylogeny and 

evolutionary history of the Eurasiatic orchid genus Himantoglossum s.l. (Orchidaceae). – 

Annals of Botany 114 (8): 1609–1626. 

SZCZECIŃSKA M. – SRAMKÓ G. – WOŁOSZ K. – SAWICKI J. (2016): Genetic diversity and population 

structure of the rare and endangered plant species Pulsatilla patens (L.) Mill in East Central 

Europe. – PLoS One 11(3): e0151730. 

SOÓ R. (1931) A magyar puszta fejlődéstörténetének problémája. – Földrajzi Közlemények 59 (1–3): 

1–17. 

SOÓ R. (1942): Az Erdélyi Medence endemikus és reliktum növényfajai. – Acta Geobotanica 

Hungarica 5 (1): 141–183. 

VAN OOSTERHOUT C. – HUTCHINSON W. F. – WILLS D. P. M. – SHIPLEY P. (2004): MICRO-

CHECKER: software for identifying and correcting genotyping errors in microsatellite data. 

– Molecular Ecology Notes 4: 535–538. 

WEIR B. S. – COCKERHAM C. C. (1984): Estimating F-Statistics for the analysis of population structure. 

– Evolution 38: 1358–1370. 

 

Authors’ addresses: 

 

Sramkó Gábor 

MTA-DE „Lendület” Evolúciós 

Filogenomikai Kutatócsoport 

Debreceni Egyetem TTK Növénytani 

Tanszék 

H–4032, Debrecen 

Egyetem tér 1. 

sramko.gabor@science.unideb.hu 

 

Laczkó Levente 

MTA-DE „Lendület” Evolúciós 

Filogenomikai Kutatócsoport 

Debreceni Egyetem TTK Növénytani 

Tanszék 

H–4032, Debrecen 

Egyetem tér 1. 

nagyonlevente@gmail.com 


