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Recenzja rozprawy doktorskiej mgr Justyny Stowiak pt. ,Ewolucja uzebienia u
siekaczoweow z grupy Duplicidentata (Mammalia)”

Rozprawa doktorska Pani mgr Justyny Stowiak pt. ,,Ewolucja uzgbienia u siekaczoweow z
grupy Duplicidentata (Mammalia)/Dental evolution in duplicidentate Glires
(Mammalia)” zostata wykonana pod kierunkiem Pani dr hab. ELucji Fostowicz-Frelik,
profesora Instytutu Paleobiologii PAN w Warszawie. Pani profesor od poczatku swojej drogi
naukowej zajmowata si¢ ewolucja 1 filogenezg kopalnych zajgczakow 1 jest
niekwestionowanym specjalista w swojej dziedzinie.

Przedlozona do oceny rozprawa doktorska stanowi pokazne, niemalze 400 stronicowe
opracowanie dotyczace ewolucji i powiazan filogenetycznych w obrebie duzej grupy gtownie
wymarhych, ale tez wspétczesnie reprezentowanych Duplicidantata. Przygotowujac rozprawe
Pani mgr J. Stowiak gruntownie zapoznata si¢ z nietatwa w interpretacji strukturg
morfologiczng uzgbienia u siekaczowcdw, z technika preparacji szkliwa skamieniatych zgbow,
nabyla umiejetno$é diagnozowania réznych typdéw mikrostruktury szkliwa oraz opanowata
metody morfometrii geometrycznej i statystycznej analizy danych.

Jednostke systematyczng Duplicidentata (synonim Lagomorpha) tworza szczekuszkowate
(Ochotonidae), zajagcowate (Leporidae) oraz catkowicie wymarle sarduszkowate (Prolagidae).
Duplicidentata pojawity sie w zapisie kopalnym juz we wczesnym Eocenie, a najstarszym
znanym przedstawicielem zajeczakéw jest prakrolik (Gomphos elkema) z eocenu Mongolii
datowany na okoto 55 min lat. Najwicksza radiacja ewolucyjna Duplicidentata miata miejsce
w drugiej potowie Eocenu i Oligocenie (45-20 mln lat temu). Od potowy Miocenu (15 min lat
temu) miato miejsce stopniowe ochtodzenie klimatu i stepowienie duzych obszar6w. Kurczgca
sie i pogarszajaca w tamtym okresie baza pokarmowa przyczynita si¢ do wymarcia wielu
taksonéw siekaczowcow. Z powierzchni Ziemi znikto wiele gatunkow zajecy preferujacych
migkki materiat roélinny, a takze nastapilo zmniejszenie zréznicowania gatunkowego
szczekuszek. Wspolczesne zréznicowanie gatunkowe siekaczowcow jest duzo mniejsze niz w
okresach sprzed srodkowego Miocenu.

Przez dtugi czas Duplicidentata tgczono z gryzoniami i zaliczano do wspolnej jednostki Glires
(grupy obejmujacej zarowno zajgezaki jak i gryzonie). Spowodowane to byto dos¢ prymitywna,
mato wyspecjalizowana budows ciata zajgczakdéw. Rowniez ich nieznacznie zmieniajgca sig
morfologia na przestrzeni epok powodowata, ze kojarzono je czgsto z gryzoniami. Dopiero
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badania molekularne z poczatku XXI wieku jednoznacznie wskazaty, ze zajgczaki sg
catkowicie odrebna jednostka ewolucyjna i nie nalezy tgczy¢ ich z gryzoniami.

7 uwagi na tak dlugotrwale, bledne klasyfikowanie Duplicidentata w obrebie drzewa
filogenetycznego ssakéw, wnioskowanie o powigzaniach w obrgbie samych zajgczakéw byto
utrudnione, a wrecz niemozliwe.

Pani mgr J. Stowiak w swojej rozprawie w oparciu o analize morfologiczng uzgbienia u 53
gatunkéw wymartych i wspotezesnych przedstawicieli rzedu Lagomorpha podjetfa si¢ proby
odtworzenia drzewa filogenetycznego tej grupy ssakéw. Opracowanie to jest pierwsza proba
tak kompleksowego podejscia do rekonstrukcji ewolucji zajeczakdéw i ustalenia ich
filogenetycznych powigzan w obrgbie grupy. W celu doglgbnego poznania zaleznosci
filogenetycznych Doktorantka postuzyta sig bardzo zréznicowanymi metodami badawczymi z
zakresu morfologii uzgbienia, poniewaz przeprowadzita (1) analize mikrostruktury szkliwa
zaréwno siekaczy jak i zebow policzkowych u 22 gatunkéw wymartych siekaczowcdw; oraz
(2) oceng zmiennosci wielkosci i ksztattu zgbow policzkowych u 27 gatunkdéw wspdtezesénie
zyjacych i 44 wymartych gatunkéw zajeczakow. Wiele kopalnych gatunkow ssakow w tym
réwniez siekaczowcéw zostalo dotychczas zidentyfikowanych i sklasyfikowanych na
podstawie fragmentéw zuchw badz tez pojedynczych zebdw, zatem jak najbardziej zasadnym
byto odtwarzanie przebiegu ewolucji uzebienia w tej grupie ssakéw oraz ustalenie powigzan
filogenetycznych pomiedzy gatunkami z wykorzystaniem parametréw morfologicznych
uzebienia.

Celem badan byto: (1) odtworzenie scenariusza ewolucji zajeczakéw pod wzgledem
mikrostruktury i morfologii zgbdw; (2) sprawdzenie istnienia faktycznych zaleznosci pomiedzy
wysokos$cig koron zgbdw policzkowych a srodowiskiem, diets, sposobem przezuwania
pokarmu, czy tez filogenetycznymi zaleznosciami w obrebie tej grupy; (3) okreslenie czy
zroznicowanie morfologii uzebienia policzkowego siekaczowcow zmienia si¢ w czasie i
przestrzeni oraz jakie czynniki moga ksztattowac takowa zmienno$¢?; (4) wykazanie czy
kopalne Duplicidentata sa bezposrednio zwiazane ze wspotczesnymi Ochotonidae, Leporidae,
czy tez z zadnymi z nich; (5) ustalenie, ktére rodziny czy tez podrodziny Lagomorpha sg
grupami naturalnymi? Autorka spodziewa si¢ na podstawie uzyskanych odpowiedzi
zrekonstruowac przebieg ewolucji Duplicidentata poczagwszy od wezesnego Eocenu do chwili
obecne;j.

OCENA MERYTORYCZNA PRACY

Przedstawiona do oceny rozprawa doktorska stanowi maszynopis o lacznej liczbie 382
numerowanych stron. Wiasciwy tekst rozprawy poprzedzony zostal 3-stronicowym
streszczeniem w jezyku angielskim (Abstract) oraz w jezyku polskim (Streszczenie). Kolejno
w pracy tej zamieszczone sg podzigkowania, a nast¢pnie spis tre$ci z numerami stron. Na
poczatku pracy znajduja sie: spis figur (142 tytuty) i tabel (18 tytutéw). Konstrukcja rozprawy
jest dos¢ nietypowa, gdyz nie ma ona klasycznego, ogélnie przyjetego uktadu rozdzialow, w
ktérym po czgsci metodycznej omawiane sa wyniki badan wlasnych, po ktérych dyskutowane
sg one osobno w rozdziale Dyskusja. Autorka rozbita cze$¢ obejmujacg wyniki oraz dyskusje
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wynikow na rozdzialy tematyczne. Miejscami utrudnia to czytelnikowi rozgraniczenie
pomigdzy udziatem wynikow bedacych efektem badan wlasnych a wezedniej juz poznanymi
faktami z danego zakresu.

Rozdzial 1: Wstep (5 stron). W stosunku do objetosci calej rozprawy wprowadzenie do
zagadnien analizowanych w pracy jest krétkie aczkolwiek tresciwe. Na wstepie autorka
syntetycznie omawia strukturg uzgbienia kopalnych i wspotczesnych Lagomorpha, ich wspdlne
cechy dla jednostki systematycznej Glires. Nastepnie przytacza najstarszych znanych
przedstawicieli zajgczakow, jak Mimotoma (Paleocen Chin), Dawsonolagus (wezesny Eocen
Chin), Procaprolagus (pézny Eocen Chin), itd. réwnoczesnie wskazujgc na niejasng pozycje
tych taksonéw w drzewie filogenetycznym Glires. Positkujac sig literaturg autorka nakresla
obraz przemian ewolucyjnych i ekspansji geograficznej Lagomorpha. Dowiadujemy sie, iz
pierwsze zajgczaki w Europie znane sa z wczesnego Oligocenu Francji i Niemiec. We
weczesnym Miocenie linia Sinolagomyinae zwigzana prawdopodobnie z Ochotonidae
(szczekuszkami) pojawia si¢ w Afryce, Europie oraz w Ameryce Péinocnej. Linia ta oraz wiele
innych gatunkow i taksonéw kopalnych zajgczakéw zanika w péznym Miocenie. Wigze sie to
ze zmianami klimatycznymi, globalnym ochlodzeniem klimatu i stepowieniem wielu
srodowisk. We wstepie autorka wypunktowuje stawiane w rozprawie zapytania, cele badawcze
oraz skrétowo opisuje podejscie badawcze zastosowane dla osiggniecia wytyczonych wyzej
celow.

Rozdzial 2: Material (11 stron). Szczegotowy zapis dotyczacy analizowanych okazéw zostat
zalgczony w postaci cyt. Supplementary information na dysku CD. W materiatach autorka
przytacza nazwy instytucji, z ktérych pochodzity okazy wykorzystane w badaniach, wymienia
gatunki zajeczakow uzytych do analiz morfometrycznych oraz mikrostruktury szkliwa. Czesé
materiatéw do rozprawy stanowily okazy zaczerpnigte ze Zrodet literaturowych oraz z
otrzymanych zdje¢. Autorka podaje tez rozmieszczenie geograficzne i dane stratygraficzne dla
gatunkow objetych badaniami.

Rozdzial 3: Metody (15 stron). Techniki preparacji, struktura i terminologia szkliwa, sposéb
pozyskania danych morfometrycznych (pomiary liniowe, 2D analiza ksztattu, landmark
analysis) oraz procedury morfometrii geometrycznej zostaly opisane jasno i wyczerpujaco.

Analizg zaleznodci filogenetycznych w obrebie Duplicidentata Pani mgr J. Stowiak
przeprowadzita w oparciu o budowe morfologiczna zaréwno siekaczy, jak i zebow
policzkowych. Dotychczasowe badania mikrostruktury szkliwa zebowego u siekaczowcow
prowadzono jedynie na siekaczach i na tej podstawie ustalano zaleznosci filogenetyczne
pomigdzy gatunkami w obrgbie Glires. Autorka pracy poszta znacznie dalej, albowiem
przeprowadzifa analiz¢ mikrostruktury szkliwa a takze wielkosei i ksztattu wszystkich zebow
policzkowych. Poniewaz w swoich badaniach oprécz pomiaréw whasnych wykorzystywata
fotografie zgbow innych autoréw, czy tez materiat fotograficzny z innych kolekcji, w celu
eliminacji bledow pomiarowych, podczas analizy landmark i skalowania, dane byty
werytikowane w pakiecie Morphol.

W celu odpowiedzi na pytania postawione we wstepie rozprawy autorka zastosowata liczne
wielowymiarowe analizy statystyczne tj. analize czynnikowa PCA, analiz¢ kanoniczna,



Procrustes ANOVA, analize regresji i korelacji, za$ analiz¢ filogenetyczng Duplicidentata
przeprowadzila w oparciu o matrix obejmujaca 59 gatunkéw i 131 réznych cech
morfologicznych. Spora cz¢s¢ cech do analizy filogenetycznej zostata zaczerpnigta z literatury,
jednakze autorka wiaczyla don nowe cechy morfologii uzgbienia i mikrostruktury szkliwa.

Rozdzial 4: Zeby Duplicidentata: struktura i nomenklatura (10 stron). Rozdziat ten ma
charakter opisowy, autorka przybliza w nim terminologie stosowana wzgledem typow
uzebienia, struktur zebowych zajeczakow oraz omawia kolejno zmienno$¢ w ksztalcie
powierzchni tracych, tj. ukladzie guzkow, fatdéw szkliwa poszczegélnych zgbdw
policzkowych u siekaczowcow. Jest to niewatpliwie trudne z uwagi na zréznicowanie
miedzygatunkowe i weigz nierozstrzygnigte problemy homologii w strukturach zgbowych
pomiedzy gatunkami. Bilofodontyczny wzorzec powierzchni trgcych u wspotezesnych
zajeczakow jest szezegdlnie klopotliwy do interpretowania z uwagi na trudnosci w odnalezieniu
homologicznych struktur wzglgdem wyjsciowego wzorca trzonowca trybosfenicznego. Nie
mniej odkrycie wezesnych ewolucyjnie Mimotonidae i Dawsonoloagus antiquus rzucifo
$wiatto na etapy ewolucji uzgbienia badanej przez Doktorantke grupy ssakow. Autorka bardzo
przejrzyscie ilustruje te zmiany i prostuje zawitosci nomenklatury zebow.

Wydaje sie jednak, ze opis dotyczacy typow uzebienia powinien byl si¢ znaleZ¢ we wstepie
recenzowanej pracy.

Rozdzial 5: Mikrostruktura szkliwa u zajeczakéw (60 stron). Poznanie mikrostruktury
szkliwa zebéw policzkowych Duplicidentata jest wartoscia dodang rozprawy. Wezesniejsze
badania szkliwa sickaczy u Lagomorpha wykazaly, iz u zajecy jest ono jednowarstwowe zas u
szezekuszek dwu- lub troj-wielowarstwowe. Autorka podeszta do zagadnienia z duzym
zaangazowaniem i bardzo szczegétowo opisata budowe szkliwa zgbow policzkowych u 21
wymartych gatunkéw siekaczowcow.

Rozdzial 6: Morfometryczna analiza wzorca zmiennosci w uzebieniu zajeczakéw (116
stron).

Przy pomocy wielowymiarowych statystyk Pani mgr J. Stowiak weryfikowata poziom bigedu
pomiarowego, asymetri¢, wptyw wielkodci na ksztalt zgbow oraz wewnatrzgatunkowa i
miedzygatunkowa zmienno$¢é powierzchni okluzjalnej zgbéw policzkowych. Z uwagi na
zréznicowana kompletnogé poszczegdlnych okazéw, w kazdej z analiz statystycznych
poszczegdlne zeby policzkowe (od (P2)p2 do (M3)m3) sg réznie reprezentowane zaréwno pod
wzgledem liczby okazéw jak skladu gatunkowego danej analizy. Podsumowanie i dyskusja
wynikéw do rozdziatu znajduje si¢ w rozdziale 9.

Autorka wykazata, ze w przypadku skrajnych w szeregu zgbéw policzkowym trzecich gérnych
i dolnych przedtrzonowcow oraz dolnego ostatniego trzonowca obserwuje si¢ wptyw wielkoscei
na molaryzacje korony zeb6w. Badania te ujawniaja zmiany w budowie powierzchni Zujacych
zebow bedace konsekwencja zmian klimatycznych tj. ozigbienia na przetomie Eocenu i
Oligocenu. Wigzato si¢ to ze zmianami w szacie roslinnej, a tym samym zmianami w diecie
zajeczakow. Adaptacja do pogarszajgcej si¢ bazy pokarmowej (wigkszy udzial suchorosli,
kserofitow) byta redukcja, a nawet utrata trzecich trzonowcow, pojawienie si¢ wtdrnych ostrzy
tnacych, zwigkszony nacisk na $rodkowa i tylng czgs$¢ szeregu zebdw policzkowych oraz
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wzrost efektywnoéci ruchéw poprzecznych podezas zucia. W $rodkowym Miocenie
pojawiajace si¢ otwarte przestrzenie z roélinnogcia trawiastg staty sie strefg silnej ekspansji
zajeczakow. Nowa dieta zajgczakow z tamtego okresu znalazta odzwierciedlenie w strukturze
powierzchni zujgcych zebow, mikrostrukturze szkliwa oraz hypsodoncji zebow policzkowych.
Badania mgr J. Stowiak ujawnity, ze najwigksza zmiennoéé miedzygatunkowa wykazujg
trzecie przedtrzonowce. Ewolucyjnie ksztat tych zgbow pozostaje bardziej stabilny u zajecy,
za$ wigkszg zmienno$¢ i zréznicowanie zaobserwowano u szczekuszek. U sarduszek ksztait
zebdw policzkowych jest posredni pomigdzy zajacami i szczekuszkami.

Rozdzial 7: Morfologiczna filogeneza i taksonomia Duplicidentata (22 strony).

Autorka skonstruowata drzewo filogenetyczne Duplicidentata w oparciu o zestaw cech
morfologicznych uzgbienia. Wylonity si¢ dwa klady: klad A obejmujacy zajagcowate z
pokrewnymi taksonami kopalnymi i klad B z przynalezacymi don szczekuszkami, sarduszkami
i pokrewnymi taksonami kopalnych Duplicidentata. Badania Pani mgr J. Stowiak pokazaty, ze
topologia gatunkéw tworzacych pien drzewa filogenetycznego tj. Gomphos elkema i
Dawsonolagus antiquus jest kompatybilna z wezesniejszymi badaniami. Uzyskany obraz
zaleznosci filogenetycznych stanowi spory ,krok do przodu” w stosunku do wezedniejszych
wynikéw. Kilka nowych gatunkéw po raz pierwszy analizowano pod katem pozycji w drzewie
rodowym Duplicidentata. Jednakze autorka uczciwie wskazuje, iz w niektérych przypadkach
istnieje konieczno$¢ nadania nowych nazw rodzajowych. Wskazuje tez, ze w jej drzewie
zabrakto kilku gatunkéw Prolagus spp., a takze gatunkéw ‘Desmatolagus’ z Aralu.

Rozdzial 8: Wzorce mikrostruktury szkliwa i ich ewolucja u Duplicidentata (14 stron).

W rozdziale tym autorka analizuje, poréwnuje grubo$¢ oraz wzorzec mikrostruktury szkliwa
siekaczy i zebéw policzkowych u badanych przedstawicieli Duplicidentata. Wskazuje na
wyrazne réznice w mikrostrukturze szkliwa siekaczy pomigdzy Leporidae i Ochotonidae. O ile
w przypadku Ochotonidae (klad B) sygnat filogenetyczny oparty o mikrostrukturg szkliwa
siekaczy ma doé¢ istotny wydzwiek, to dla gatunkéw nalezacych do gtéwnego pnia drzewa
filogenetycznego Duplicidentata jak i kladu A obejmujacego zajace wzorce mikrostruktury
szkliwa siekaczy nie ma tadunku taksonomicznego. Réwniez mikrostruktura szkliwa zgbow

policzkowych okazata sig nie mie¢ znaczenia dla rozwiktania filogenetycznych zaleznosci w
obrebie sickaczowcow.

Rozdzial 9: Réznorodnosé ksztaltu uzebienia u zajeczakow (8 stron).

Obserwowang zmienno$¢ wzorcow uzgbienia, zmiany w ksztatcie powierzchni okluzjalnych
zebow policzkowych zaréwno u zajecy i szezekuszek na przestrzeni ewolucji autorka thumaczy
zmianami klimatycznymi, a co za tym idzie przemianami w $rodowisku zycia i bazie
pokarmowej tych roslinozercdw. Poczynione przez Pania mgr J. Stowiak szczegétowe badania
morfometrycznych wzorcéw uzebienia w licznych taksonach Duplicidentata z réznych
okreséw potwierdzity wczedniejsze wskazania, iz ewolucja tych grup w Europie, Azji i
Ameryce Péinocnej przebiegata réznymi torami. Wzorzec uzgbienia europejskich i azjatyckich
zajeczakéw z poznego Oligocenu wykazywal adaptacje do twardego pokarmu roslinnego, zas
uzebienie zajeczakéw Ameryki Péinocnej tego okresu charakteryzowal rozwoj powierzchni
zujacych zeboéw umozliwiajgcy obrobke delikatniejszych pokarméw roslinnych. Autorka w
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swojej rozprawie wykazuje, ze w historii ewolucji Lagomorpha zmiany w ksztalcie zgbdw
policzkowych maja charakter mozaikowy. Ponadto przeprowadzone przez nig badania na
szerszym zakresie taksonéw Duplicidentata potwierdzity, iz ewolucja uzgbienia u zajgey i
szczekuszek réznita sig kierunkiem i tempem zmian.

Rozdzial 10: Ewolucja uz¢bienia Lagomorpha w kontekScie zmian klimatycznych
Kenzoiku (5 stron). Ostatni rozdziat tej pracy stanowi treSciwe i przejrzyste podsumowanie
historii ewolucyjnej Duplicidentata na potkuli péinocnej. Autorka w umiejetny sposob
polgczyta opis zmian klimatycznych oraz przeksztalcen w szacie roslinnej ze stopniowsg
przebudowa powierzchni okluzjalnych zgbdw policzkowych i wyksztalceniem hypsodoncji u
zajeczakOw. Rozdzial dodatkowo zostal wzbogacony bardzo przejrzystym schematem
kierunkéw ekspansji i dywergencji zajgczakdéw na obszarze pétkuli pdinocnej w kolejnych
epokach Kenozoiku.

Na zakoficzenie rozprawa doktorska opatrzona jest dwustronicowym podsumowaniem
(Rozdzial 11. Konkluzje). Literatura zajmuje 34 strony i sg to, az (uwaga!) 423 pozycje. Sg to
zardbwno najnowsze prace dotyczace analizowanych zagadnien, jak i bardzo wczesne
opracowania zrodtowe. Na koncu pracy zataczony jest Appendix, tj. 50 stron opisu badanych
okazéw muzealnych.

UWAGI FORMALNE DO KONSTRUKCJI ROZPRAWY, TEKSTU MASZYNOPISU:

Rozprawa doktorska Pani mgr J. Stowiak jest starannie przygotowana, zwazywszy na duza
objeto$¢ maszynopisu. Materiat ilustracyjny jest bardzo bogaty i nie budzi zadnych zastrzezen.

Jakkolwiek pojawity sig tez pewne niedociagniecia, sa to np.:

1. Bledy stylistyczne i literowki.

e w polskiej wersji streszczenia (patrz: str. 7, wers 10-13, str. 8, wers 5-7, 18, str.
9, wers 19).
e w nagltowku do podzigkowan.

2. We wstepie autorka zamiescita zdjecia zajaca i szczekuszki. Jest to mily akcent na
poczatku pracy, nie mniej bardzie] pozadanym byloby zamieszczenie ilustracji
graficznej szeregow zegbowych wspdlczesnie zyjacych przedstawicieli Lagomorpha.
Stanowiloby to dobre odniesienie dla trudniejszych w dalszych czesciach rozprawy
ilustracji fragmentarycznych szeregéw zgbowych kopalnych przedstawicieli tej grupy
ssakow.

Istotnym mankamentem tej cz¢sci pracy jest brak wyraznie sformutowanych hipotez
badawczych. Dopiero lektura kolejnych rozdziatéw pozwala doszukaé sie stawianych
przez autorke i weryfikowanych w trakcie badan hipotez.

3. W rozdziale metody opis réznorodnych form struktury szkliwa jest bardzo wnikliwy.
Nazwy poszczegdlnych form organizacji szkliwa zostaly pogrubione i oznaczone
skrotami. Jednakze w ,,dobrym tonie” bytoby postuzenie si¢ tymi skrotami na zdjeciach
ukazujacych organizacje mikrostruktury szkliwa u przytaczanych gatunkéw
Lagomorpha. Zwlaszcza, ze zdjecia przedstawiajg przekroje szkliwa pod r6znym katem
i w réznej skali.

4. Podzielenie tabel 7 i 9 pomigdzy stronami sprawia, Zze niewygodnie sie z nich korzysta.
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Whniosek koncowy

Rozprawa doktorska Pani mgr Justyny Stowiak stanowi oryginalne i rzetelnie przygotowane
dzieto. Praca ta zostala przygotowana z duza starannoscia, a postawione na poczatku pracy cele
zostaly w pelni zrealizowane. Doktorantka wykazata si¢ w niej duza wiedza, solidnym
warsztatem naukowym i umiejetnoscia prowadzenia badan naukowych. Rozprawa w petni
spefnia wymogi formalne dla prac doktorskich zawarte w Ustawie o stopniach i tytutach
naukowych z dnia 14 marca 2003 r. (Dz. U. 2017, poz. 1789) z pézniejszymi zmianami. W
zwiazku z powyzszym wnioskuje do Rady Naukowej Instytutu Zoologii Polskiej Akademii
Nauk w Warszawie o dopuszczenie Pani mgr Justyny Stowiak do dalszych etapéw przewodu
doktorskiego.

Elwira E. Szuma



