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ANNOTATION 
The first information about the diffuse endocrine system was known to science a century and 

a half ago. In 1870, Heidenhein discovered that dogs have cells with specific properties that are part 
of the epithelium of the gastrointestinal tract. Later they were called enterochromoffin cells (EC-
cells). At the same time, the types of these cells, the biologically active substances produced by them 
and the methods of their study became known to science. There are different views on the origin of 
the cells of the APUD system. We felt that this article should shed light on some aspects of these 
worldviews. 

Keywords: gastrointestinal tract, apudocyte gystogenesis. 
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МИРОВОЗРЕНИЕ О ГИСТОГЕНЕЗЕ АПУДОЦИТОВ ЖЕЛУДОЧНО-КИШЕЧНОГО 
ТРАКТА (литературный обзор) 

АННОТАЦИЯ 
Первые сведения о диффузной эндокринной системе были известны науке 1,5 века 

назад. В 1870 году Гайденгайн обнаружил, что у собак есть клетки, обладающие 
специфическими свойствами, входящие в состав эпителия желудочно-кишечного тракта. 
Позже их назвали энтерохромоффинными клетками (ЕС-клетками). В то же время науке стали 
известны виды этих клеток, продуцируемые ими биологически активные вещества и методы 
их изучения. О происхождении клеток APUD-системы сложились разные взгляды. В данной 
статье обсуждёны некоторые аспекты этих мировоззрений. 
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ОШҚОЗОН-ИЧАК ЙЎЛИ АПУДОЦИТЛАРИНИНГ ГИСТОГЕНЕЗИ ҲАҚИДАГИ 
ДУНЁҚАРАШЛАР (адабиётлар шархи) 

АННОТАЦИЯ 
Тарқоқ эндокрин тизим ҳақидаги дастлабки маълумотлар бундан бир ярим аср илгари 

фанга маълум бўлган. 1870 йилда Гайденгайн итларнинг ошқозон-ичак йўли эпителийси 
таркибидан алоҳида хусусиятга эга бўлган ҳужайралар борлигини аниқлади. Кейинчалик улар 
энтрохромоффин ҳужайралар (ЕС - ҳужайралар) номи билан аталди. Шу билан бирга бу 
ҳужайраланинг турлари, уларнинг ишлаб чиқрадиган биологик фаол моддалари ва уларни 
ўрганиш усуллари фанга маълум бўла бошлади. APUD - тизим ҳужайраларнинг келиб чиқиши 
тўғрисида турлича дунёқарашлар шаклланди. Ушбу мақолада ана шу дунёқарашларнинг баъзи 
жихатлари ёритилди. 

Калит сўзлар: ошқозон-ичак йўли, апудоцитлар гистогенези. 
 

APUD-тизими ҳақидаги асосий ва муҳим маьлумотлар охирги 50-60 йиллар давомида 
ўрганилган. Аммо, улар ҳақидаги дастлабки маьлумотлар бундан 150 йил олдин, 1870 йилда 
R.Heidenhain [17] томонидан келтирилган. У итларнинг ошкозон-ичак йўлида, ичак 
эпителийсидан фарқли равишда, алоҳида ҳусусиятларга ва тузилишга эга бўлган хромоффин 
реакцияли хужайралар борлигини аниқлади. Кейинроқ эса, одамларда бундай хужайраларнинг 
борлигини, уларнинг турларини Н.К.Кульчицкий [10] ўрганди, уларни энтерохромоффин 
хужайралар (ЕС-хужайралар) деб аташни таклиф қилди. ЕС-хужайраларни аниқлаш ва 
ўрганиш учун P.C.Masson [19] кумуш нитрат тузининг эритмасидан фойдаланиш услубини 
ишлаб чиқди ва бу усул бугунги кунда Массон-Гамперел усули номи билан барчага маьлум. 
T.Feyrter [16] организмда эндокрин тизимдан ташқари, нафас ва ҳазм тизими таркибида 
учрайдиган якка-якка ҳолатда жойлашган паракрин тизим мавжудлигини эьтироф этди. Бу 
тизим организмга икки хил: ҳам умумий(гуморал), ҳам махаллий таъсир кўрсатади деган 
ғояни илгари сурди ва бундай маҳаллий таьсирни “паракрин бошкарув” деб атади. У нафас 
тизими ва ошкозон-ичак йўлидаги бундай “ёруғ” ҳужайраларнинг мавжудлиги ва улар 
эндокрин хусусиятга эга эканлиги тўғрисидаги маълумотларни ўзининг кўплаб илмий 
мақолаларида баён қилди. Аммо унинг бу фикрлари, периферик тарқоқ эндокрин тизимнинг 
мавжудлиги ҳақида эҳтимоллар ва тахминлар эди. 

E.Pearse APUD-тизими эндокрин ҳужайралари биоген аминлар, яьни полипептид 
бирикмалар ва юқори молекуляр гормонлар: протеин ёки гликопротеидларни ҳам синтез 
қилади деган фикрга келди. Бошқача қилиб айтганда, таркибида 30-50 турдаги 
аминокислоталар комбинациясини бирлаштирувчи мураккаб полипептидлар ёки серотонин, 
допамин, гистаминлардан иборат биоген аминлар, ҳамда адреналин ва норадреналиндан 
ташкил топган катехоламинларни ҳам ишлаб чиқаради. APUD-тизими ҳужайралари анатомик 
нуқтаи назардан алоҳида аьзо сифатида шаклланмаган. Улар якка-якка ҳолатда тарқоқ ёки 
кичик гурухлар кўринишида бошқа аьзолар таркибида учрайди. APUD тизим хужайралари 
турли адабиётларда турлича номлар билан: “тарқоқ эндокрин тизим”, “диффуз эндокрин 
тизим”, “якка-якка ҳолатда жойлашган эндокрин хужайралар”, “эндокрин бўлмаган 
аъзоларнинг эндокрин ҳужайралари” ва бошқа шу каби номлар билан ўрганилиб келинмоқда. 
Аммо, E.Pearse [20] бу тизимни ягона ном остида бирлаштириб, APUD - тизим деб номлашни 
таклиф этди. Бу тизимнинг ҳужайралари қайси аъзода жойлашишидан қатъий назар, 
функционал жиҳатдан ўхшашлиги, яъни аминларнинг ҳосиласини ютуб, декарбоксиллаб, 
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уларни пептид гармонлар ва биоген аминларга айлантирганлиги сабабли ягона тизимга 
бирлаштирилган. Улар ишлаб чиқадиган биоген фаол моддалар эса, организмни бошқариш, 
озиқлантириш ва регенерация каби мураккаб жараёнларда иштирок этади. APUD - тизими 
ҳужайраларнинг келиб чиқиши ҳақида турли назариялар ва дунёқарашлар мавжуд. Шулардан 
бири Pearse ва Takor [21] назартяси бўлиб, улар ўзларининг дастабки ишларидаёқ, бу тизим 
ҳужайраларининг нейроэктодермал келиб чиқиши мумкин деган ғояни илгари сурган эдилар. 
Кейинчалик эса, APUD - тизим ҳужайраларининг баъзи бир типлари эктодермал ва бошқалари 
энтодермал келиб чиқиш манбаларига эга деган дунёқарашлар пайдо бўлди.  

Chеng ва Lеblоnd [14] авторадиография усули ёрдамида барча турдаги ичак эпителийси 
ва эндокрин ҳужайралари учун ягона манъба, бошланғич ўзак полипотент ҳужайра 
мавжудлигини аниқлади ва ўз илмий ишларида эълон қилди. E.Pearse [22] APUD - тизиими 
эндокрин ҳужайраларининг ривожланиш манбаи бўлган куртак ҳужайрани “программалашган 
нейроэндокрин эктобласт” ҳужайра деб номлашни таклиф этди. Келтирилган маълумотлар 
шундан далолат берадики, ошқозон-ичак йўли, ошқозон ости бези, нафас олиш тизими 
эндокрин ҳужайралари ушбу аъзолар эпителий ҳужайралари билан бир манъбадан ҳосил 
бўлади. 

Юқорида келтирилган маълумотларни инобатга олиб, APUD-тизими ҳужайраларнинг 
гистогенезини қуйдагича ифодалаш мумкин. 

 
полипотент     монопотент       эпителиоцитнинг 

эпителиобласт   эпителий ҳужайраси маълум типи 
Бошланғич 
полиопотент 
ўзак ҳужайраси 
 

                       полипотент   монопатент  APUD-тизим 
апудобласт  апудоцит    ҳужайрасининг маълум типи 

  
Турли организмларда якка-якка ҳолатда жойлашган эндокрин ҳужайраларининг ҳар 

хил маънбаларидан келиб чиқиши, амммо, уларни ягона APUD-тизимга бирлаштиришнинг 
асоси, улар фаолиятининг пептидергик йўналиши (полипептид гармонлар ва биологик 
аминлар ишлаб чиқариши), ҳамда анатомик жихатдан бошқа аъзоларнинг паренхиматоз 
ҳужайралари орасида тарқоқ жойлашганлиги ва улар билан бир маънбадан ҳосил 
бўлишидадир. Бундан ташқари уларнинг ягона APUD-тизимига биралаштиришига сабаб, 
турли аъзолар паренхиматоз ҳужайралари орасида тарқоқ жойлашишидан қатъий назар, бир 
хил гармонлар ишлаб чиқаришидадир[1,6]. APUD-тизимининг ҳужайраларини ўрганиш 
жараёнида “тиниқ ҳужайралар”, “паракрин ҳужайралар”, “донадор ҳужайралар”, “грануляр 
ҳужайралар”, каби терминлар қўлланиб келинади. Аммо, аниқ материалларга асосланган 
E.Pearse [20,22] нинг APUD–тизими ҳақидаги концепцияси организм фаолиятини бошқариш, 
ички муҳитнинг доимийлигини таъминлашда тарқоқ эндокрин тизим ҳужайраларининг 
аҳамиятини назарий жихатдан асослаб берди. Бу концепция APUD - тизими ҳужайраларининг 
морфологияси ва фукционал аҳамияти ҳақида жуда кўплаб илмий изланишларга туртки бўлди. 
Агар E.Пирснинг [26] дастлабки ишларида апудоцитларнинг 7 та типи маълум бўлган бўлса, 
кейинчалик 14 хил тури ҳақида маълумотлар берилган. Ҳозирги кунда эса, APUD – тизими 
ҳужайраларининг 40 дан ортиқ типлари ва 60 дан ортиқ полипептид гормонлари, биоген 
аминлари фанга маълум бўлди. Улар тарқоқ ҳолатда организмнинг барча тўқима ва аъзоларда 
(мия, эндокрин тизим аъзолари, ошқозон - ичак йўли, нафас олиш тизими аъзолари, сийдик 
айириш тизими ва ҳоказо) жойлашган. Шуни ҳам алоҳида таъкидлаш керакки, бу тизим 
ҳужайраларининг асосий қисми ҳазм найи аъзоларида жойлашган[3,5,8]. Шу сабабли А.М. 
Уголев [11] ҳақли равишда ошқозон-ичак йўли эндокрин тизими ва ҳужайраларини эса, 
энтероцитлар деб атади. Овқат ҳазм қилиш аъзоларининг апудоцитларини T.Fujita ва 
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S.Kobayashi [18] гастроэнтеропанкреатик эндокрин тизими деб номлади ва у организмнинг 
ягона APUD–тизимининг таркибий қисми ҳисобланади.  

Тарқоқ эндокрин тизими (APUD-тизим) тушунчасини биринчи бўлиб француз олими 
E.Pearse [23] ўз илмий ишларида баён қилди. APUD-тизими номи турли адабиётларда турлича 
ифодаланган. E.Pearse эса, бу тизимни аббревиатурадан иборат бўлган инглизча сўзларнинг 
“Amine Precursor Uptapre and Decorboxilation” бош ҳарфидан олиб атади. E.Pearse қалқонсимон 
бези парафоллекуляр ҳужайралари мавжудлиги, уларнинг калцитонин гармонини ишлаб 
чиқаришини аниқлади ва уларни С - ҳужайралар деб атади. Кейинчалик эса, у мана шундай 
ҳужайраларнинг ошқозон-ичак йўлида, нафас олиш тизимида, ошқозон ости бези ва буйрак 
усти безларида ҳам мавжудлигини аинқлади ва 1968 - йилда буларнинг барчасини APUD - 
тизим тушунчаси остида бирлаштиришни таклиф этди. Бу тизимга тегишли барча 
ҳужайраларга хос хусусият, улар аминларнинг ҳосилаларини ютиб, уларни декарбоксиллаб, 
пептид гормонлар ва биоген аминларга айлантиради. Бундай биологик фаол моддалар 
мослашув, мувофиқлаштириш, трофик, регенерация ва пролифирация каби мураккаб 
жараёнларда иштирок этади [11,20]. 

E.Pearse APUD - тизими эндокрин ҳужайралари биоген аминлар, яьни полипептид 
бирикмалар ва юқори молекуляр гормонлар: протеин ёки гликопротеидларни ҳам синтез 
қилади деган фикрга келди. Бошқача қилиб айтганда, таркибида 30 - 50 турдаги 
аминокислоталар комбинациясини бирлаштирувчи мураккаб полипептидлар ёки серотонин, 
допамин, гистаминлардан иборат биоген аминлар, ҳамда адреналин ва норадреналиндан 
ташкил топган катехоламинларни ҳам ишлаб чиқаради. APUD-тизими ҳужайралари анатомик 
нуқтаи назардан алоҳида аьзо сифатида шаклланмаган. Улар якка-якка ҳолатда тарқоқ ёки 
кичик гурухлар кўринишида бошқа аьзолар таркибида учрайди [4,5,10]. Шуни айтиш керакки, 
эндокрин безлар ёки марказий нерв тизими ҳам бундан истисно эмас. APUD -тизимининг 
ҳужайралари қанақа гормонлар ишлаб чиқаришидан қатъий назар, уларда морфологик, 
гистохимик ва ультрамикроскопик тузилиши жихатдан ўхшашлик, шу билан бирга махсус 
иммуногистохимик ва электронмикроскопик хусусиятлари жихатидан ажралиб туради. 
Бугунги кунда бу тизимнинг 40 дан ортиқ турлари ва 60 дан ортиқ турли биологик фаол 
моддаларни ишлаб чиқариши фанга маьлум [1,14,15]. Охирги йилларда ошқозон-ичак 
йўлларида APUD-тизими ҳужайраларнинг очиқ ва ёпиқ типлари ҳам аниқланган. Бундан 
ташқари В.Н.Швалев ва Н.И.Жучкова (1979) усулида глиоксил кислотасининг эритмаси билан 
ишлов берилганда, сарғиш-яшил рангли нур таратиши ҳам баьзи тадқиқотчиларнинг 
ишларида баён қилинган. Баьзи илмий адабиётларда APUD-тизими хужайраларининг 
адренергик нерв охирлари билан ўзаро гистотопографик ва морфофункционал алоқалари 
мавжудлиги ҳам баён қилинган [12,14]. 

Кўпчилик татқиқотчилар APUD–тизим эндокриноцитлари битта ҳужайра битта гормон 
ишлаб чиқаради деган ғояни илгари сурган. Аммо, EC - ҳужайралар бундан истисно. Чунки 
улар серотонин, мелатонин, мотилин ва субстанция - Р ишлаб чиқаради [16,20,23]. 
EC-хужайралар ичида энг кўп тарқалган типи бўлиб, овқат хазм қилиш тизимининг барча 
қисмларида учрайди [4,6,8]. Ошқозон - ичак йўлида уларнинг умумий сони олти миллиондан 
ортиқ [10,11,12]. 

Улар учбурчак, юмалоқ ёки конуссимон шаклда бўлиб асоси базал мембранада ва 
апикал учи эса, крипта бўшлиғига етиб боради [6,7,9]. Erspamer ва Asero [15] ЕС-ҳужайралар 
серотонин ишлаб чиқаришини аниқладилар. Серотонин кўпинча модда алмашиниш жараёнга, 
дифферинциаллашиш, ҳужайралар пролиферацияси, бўлиниш, ўсиш, ривожланиши, шу билан 
бирга асаб тизими, юрак-қон томирлар, нафас олиш ва овқат ҳазм қилиш тизимларининг 
фаолиятига ҳам таъсир кўрсатади [1,14,15]. 

Моддалар алмашинув жараёнида серотонин қисман мелатонин айланади. Мелатонин 
эса, моддалар алмашинувини кучайтиради, пигмент алмашинуви, суткалик ва мавсумий 
ритмик жараёнларини бошқаради. Бундан ташқари антигонадотроп, седатив, глютиноген 
таъсири ва ҳужайра пролиферацияси кучайтиради, соматотроп, инсулин гормонларининг 
синтезини камайтиради. Pearse ва бошқалар [23] ЕС-ҳужайралар таркибида мотилин 
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борлигини аниқладилар [19]. Мотилин ошқозон - ичак аъзоларининг перистальтикасини 
кучайтиради, экзоген ва эндоген секрециясига таъсир қилади. Субстанция - Р эса, ичакланинг 
гормонал фаоллигини бошқаради, хлор ишлаб чиқаришни кучайтиради, кальций алмашишини 
тезлаштиради ва ҳакозо. 

ЕСЛ-ҳужайралар (энтерохомаффинсифат) асосан ошқозон безлари таркибида кўплаб 
учрайди ва ЕС-ҳужайраларига нисбатан камроқ. Уларнинг цитоплазмасида ҳар хил шаклли 
(полиморф) йирик доналар учрайди. ЕСЛ-ҳужайраларнинг цитоплазмасидаги бу гранулалар 
гистамин, адреналин ва норадреналин (катехоламинлар) ҳамда серотонинлардан 
иборат[22,23]. 

Д-ҳужайралар ошқозон ўн икки бармоқли, ингичка ичак ва ошқозон ости безида кўплаб 
учрайди[15,19]. Уларнинг цитоплазмасида самостатиндан ҳосил бўлган ўлчами 260 нм бўлган 
юмолоқ гранулалар учрайди. Соматостатин гормони гипофизнинг самототроп гормонининг 
миқдорини камайтиради. Биринчи бўлиб Brasean [13], Ariamera [12] ва Polak [27] 
соматостатинни гипоталамусда, ичакларда ва ошқозон ости безида аниқладилар. 
Самотостатин ошқозон-ичак ва бошқа эндокрин секрецияси тормузланувчи хусусияти билан 
ажралиб туради. 

Д1 -ҳужайралар қон томирлар фаолиятини бошқарувчи (ВИП-вазоактив интестинал 
пептид) полипептид гормонини ишлаб чиқаради. Улар асосан 12 бармоқли ичак, ингичка ичак, 
сулак безлари, қизилўнгач, сийдик пуфаги ва ошқозон ости безида учрайди [7,19]. Д1 -
ҳужайраларнинг цитоплазмасида ўлчами 104 нм бўлган, юмолоқ ва кўпбурчакли гранулалари 
бўлади. ВИП-ошқозон шираси ишлаб чиқаришни (пепсинни) камайтиради, қон томирларни 
кенгайтиради, сув ва электролитлар алмашинувини кучаутиради, ёғ, углеводлар 
алмашинувини камайтиради, тронбоцитлар ишлаб чиқаришни секинлаштиради, ошқозон - 
ичаклар ва ўт пуфагининг силлиқ мускулларини бўшаштиради ва ҳакозо. 

P-ҳужайралар бомбезин ишлаб чиқради кўпроқ ошқозоннинг пилорик безларида, 
ингичка 12 бармоқли ичакда учрайди. Бундан ташкари мияда, ўпкада ва бошқа аъзолар 
таркибида ҳам учрайди. Бомбезин ошқозонда хлорид кислотаси, ошқозон ости бези шираси 
ишлаб чиқаришини, ошқозон-ичак йўли перистальтикасини кучайтиради. Гастрин, 
холецистокинин, панкреатин полипептидлар ишлаб чиқарилишинни кучайтиради[20]. 

N-ҳужайралар нейротензин гормонини ишлаб чиқаради. Бу ҳужайралар асосан 
ошқозон-ичак йўлида кўплаб учрайди. Уларнинг цитоплазмасида ўлчами 300 нм келадиган 
йирик гранулалари бор. Нейротензин ошқозон ичак фаолиятини кучайтиради, хлорид кислота 
ишлаб чиқариш камайтиради, қонда глюкоза миқдорини оширади яъни глюкагон ишлаб 
чиқаришни кучайтиради ва инсулинни эса камайтиради [3,6,7]. 

G-ҳужайралар гастрин ишлаб чиқаради. Улар ошқозоннинг пилорик ва кардиал безлари 
таркибида, 12 бармоқли ва ингичка ичакда учрайди [18,20]. G-ҳужайралар аргирофиль 
ҳисобланади. Цитоплазмасида ўлчам 360 нм бўлган йирик аргирофиль доналар учрайди. 
Гастрин ошқозон шираси ишлаб чиқаришни ҳужайралар пролиферациясини кучайтиради, 
инсулин ва кальцитонин ишлаб чиқаришни кучайтиради. Бундан ташқари буйракда сув, 
натрий, калий алмашинувчи кучайтиради. Ичак, ўт холтаси ва бачадон силлиқ мушакларнинг 
қисқаришини таминлайди. 

K-ҳужайралар кимёвий таркиби жиҳатдан глюкагон ва секретинга ўхшаш гастрин 
ингибиторларини ишлаб чиқаради. Уларнинг цитоплазмасидаги гранулалари ўртача 366 нм. 
K - ҳужайралар асосан 12 бармоқли ичак, ингичка ичакнинг юқориги қисмида, ошқозонда бу 
ингибиторлар ошқозонда хлорид кислота ишлаб чиқаришини камайтиарди, инсулин ишлаб 
чиқаришини кучайтиради, ошқозон-ичак йўлининг ҳаракатини бошқаради. 

S-ҳужайралар секретин ишлаб чиқаради ва асосан 12 бармоқли ичакнинг крипталарида, 
ингичка ичакнинг юқори қисмида учрайди [21,23]. Уларнинг цитоплазмасида ўлчами 170 нм 
бўлган гранулалари бор. Секретин гормон ошқозон ости безининг фаолиятини кучайтиради, 
гастрин, хлорид кислата ишлаб чиқаришини камайтиради ва ошқозон-ичак йўлиниг 
перистальтикасини сусайтиради. 
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J-ҳужайралар холецистокинин-панкреозиминларни ишлаб чиқаради. Улар асосан 12 
бармоқли ичак ва оч ичакда учрайди. Цитоплазмасида ўлчами 261 нм бўлган гранулалари 
мавжуд. 
Холецистокинин-панкреозиминлар ошқозон ости безининг фаолиятини кучайтиради, ўт 
халтасининг силлиқ мушакларини қисқартириб, ўт ҳайдаб чиқаради, ошқозон-ичак йўли 
моторикасини сусайтириб, натрий, калий, хлор ва бошқа минераллар сўрилишини 
камайтиради. 

EG-ҳужайралар. Энтероглюкагон ишлаб чиқаради. Улар асосан ингичка ичак ва 
ҳайвонларда ошқозоннинг фундал қисмида учрайди [1,17]. Энтероглюкагон худи ошқозон 
ости бези A - ҳужайралари гормон глюкагон каби глюкагонни парчалаб глюкоза айлантиради. 
Бундан ташқари энтероглюкагон хлорид кислота ишлаб чиқаришини камайтиради ва 
ошқозон-ичак йўли перистальтикаси сусайтиради, ўт чиқишини кучайтиради. 

PP/F-ҳужайралар панкреатин полипептидлар ишлаб чиқаради. Улар асосан ошқозон 12 
бармоқли ичак, ингичка, йўғон ичаклар ва ошқозон ости безида учрайди цитоплазмаси ўлчами 
268 нм бўлган гранулалари мавжуд. Бу гормон ошқозон шираси ишлаб чиқаришни 
кучайтиради, жигарда гликогенез ва липолиз жараёнини бошқаради [13]. 

Х1-ҳужайралар ошқозоннинг фундал ва пилорик қисмида учрайди ва тузилиши 
жиҳатдан бошқа апидоцитлардан фарқ қилади. 

Хулоса қилиб шуни айтиш мумкинки, организмнинг барча аъзоларида учрайдиган 
якка-якка ҳолатда жойлашган эндокрин ҳужайралар ҳар хил эмбрионал манбалардан келиб 
чиқишга қарамасдан морфологик ва функционал жихатдан ягона APUD – тизимига 
бирлаштирилган ва бу тизим бугунги кунда ҳам ана шу концепция асосида ўрганилмоқда. 
APUD - тизими ҳақидаги дастлабки тушунчалар бундан бир ярим асрлар олдин пайдо бўлган 
ва охирги 60 йиллар давомида бу тизимни ўрганиш ишлари анча жадаллашди. Аммо бу 
тизимнинг ҳали фанга маьлум бўлмаган, ўрганилмаган жихатлари кўп. 
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