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Экспрессия генов – многостадийный процесс,
включающий инициацию транскрипции, синтез
мРНК, формирование мРНП�частиц, их экспорт
и трансляцию мРНК в цитоплазме. Механизмы
регуляции экспрессии генов в настоящее время
активно изучаются. Ключевым этапом экспрес�
сии генов считается транскрипция, которая пред�

ставляет собой совокупность взаимосвязанных
процессов, направленных на синтез РНК на мат�
рице ДНК. Транскрипция осуществляется раз�
личными ферментативными системами и под�
вергается регуляции на многих уровнях.

В клетках эукариот ДНК упакована в хрома�
тин, который в настоящее время рассматривается
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Экспрессия генов эукариот состоит из множества взаимосвязанных этапов, один из которых – тран7
скрипция. Для согласованной работы аппарата транскрипции необходима перестройка структуры хро7
матина. Котранскрипционную перестройку хроматина и сопряженные с ней модификации гистонов осу7
ществляют многофункциональные белковые комплексы. В представленном обзоре описан эволюционно
консервативный комплекс SAGA, который осуществляет ацетилирование и деубиквитинирование ги7
стонов. Рассмотрены структура и функции этого комплекса, ассоциированные не только с транскрип7
цией, но и с последующими этапами формирования и экспорта мРНП7частиц, а также роль отдельных
компонентов SAGA.
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лирование, Gcn5, деубиквитиназный модуль (DUBm), ENY/Sus1, Sgf11, SCA7.

THE ROLE OF MULTIFUNCTIONAL COACTIVATOR COMPLEX SAGA IN REGULATION OF EU7
KARYOTIC GENE EXPRESSION, bу D. Y. Gurskiy*, E. N. Nabirochkina, D. V. Kopytova (Institute of
Gene Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119334 Russia; *e7mail: dima7gurski@yandex.ru). Eu7
karyotic gene expression is known as a multistep process of high complexity. Transcription is one of cardinal
and tightly regulated phase during gene expression. To provide accurate and precise work of gene regulation ap7
paratus including a plethora of modification of chromatin structure and nucleosome dynamic turnover must be
occurred. All transcription steps are under control of large multiprotein coactivator complexes. In this review
we discuss an evolutionary conservative SAGA complex, which acetylates and deubiquitinates histones during
transcription activation and furthermore is involved in subsequent stages of mRNP biogenesis and export.
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Принятые сокращения: SAGA – гистонацетилтрансферазный комплекс (Spt�Ada�Gcn5�Acetyltransferase; Ada – адапторная
субъединица SAGA (Alteration/Deficiency in Activation complex); ATAC – SAGA�подобный комплекс (ADA Two A Contain�
ing); DUBm – деубиквитиназный модуль SAGA (DeUBiquitination module SAGA); ENY2/Sus1 – многофункциональный
компонент DUBm SAGA и других комплексов (ENhancer of Yellow 2/SL Upstream of ySa1); Gcn5 – ацетилтрансферазная ка�
талитическая субъединица SAGA (General Control Nondepressive 5); Sgf – ассоциированный с SAGA фактор, компонент
DUBm (SAGA Associated Factor ); PCAF – ассоциированный с p300/CBP фактор, каталитическая гистонацетилтрансфераз�
ная субъединица SAGA (р300/CBP Associated Factor); Ubp8 – убиквитин�специфичная процессирующая протеаза 8, ката�
литическая деубиквитиназная субъединица SAGA дрожжей (UBiquitin specific processing Protease 8); USP22 – убиквитин�
специфичная пептидаза 22, каталитическая деубиквитиназная субъединица SAGA человека (Ubiquitin�Specific Peptidase 22);
TAF – фактор, ассоциированный с ТАТА�связывающим белком (TBP�Associated Factor); PolII – РНК�полимераза II;
NER – эксцизионная репарация нуклеотидов (Nucleotide Excision Repair); Префиксы h – human (человек), d – drosophila
(дрозофила) и y – yeast (дрожжи) используются при определяемом обозначении белка или комплекса.

* Эл. почта: dima�gurski@yandex.ru
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как динамичная структура, принимающая уча�
стие в процессах транскрипции. Для привлечения
аппарата транскрипции к гену структура хромати�
на должна подвергнуться перестройке. Перестрой�
ки в структуре хроматина возникают в результате
различных модификаций гистонов, осуществляе�
мых многофункциональными комплексами в ходе
транскрипционного цикла. Модификации хрома�
тина позволяют аппарату транскрипции РНК�по�
лимеразы II (PolII) “считывать” гистоновый код и
таким образом регулируют экспрессию генов. Одна
из наиболее интенсивно изучаемых модификаций
гистонов – ацетилирование – связана в основном с
транскрипционно активным хроматином и осу�
ществляется различными гистонацетилтрансфера�
зами. Некоторые гистонацетилтрансферазы входят
в состав больших мультисубъединичных коактива�
торных комплексов и участвуют в транскрипцион�
ном цикле [1–3]. В поддержании определенного
уровня ацетилирования гистоновых белков участ�
вуют также гистондеацетилазы. 

Ацетилирование является звеном каскада про�
цессов, ассоциированных с перестройкой хрома�
тина в ходе транскрипции [1]. Ацетилированию
подвергаются не только консервативные N�кон�
цевые участки гистонов, но и их глобулярные об�
ласти. Эта модификация связана, как правило, с
активацией транскрипции, однако, согласно не�
которым данным, ацетилирование может марки�
ровать и репрессированное состояние. 

КОМПЛЕКСЫ, СОДЕРЖАЩИЕ 
ГИСТОНАЦЕТИЛТРАНСФЕРАЗУ Gcn5

Все клеточные гистонацетилтрансферазы мож�
но разделить на ядерные и цитоплазмические. Для
транскрипции актуальны ядерные ферменты [4].
Гистонацетилтрансферазы делят на несколько се�
мейств: GNAT (содержат бромодомен); MYST
(MOZ, Ybf2/Sas3, Sas2 и Tip60), имеющие хромодо�
мен и/или PHD�домен; cемейства p160, p300/CBP,
TAF1 и SRC�ацетилтрансферазы. 

У тетрахимены обнаружен белок p55, коактива�
тор транскрипции и гомолог консервативного бел�
ка Gcn5 дрожжей (yGcn5) [5]. Показано, что ре�
комбинантный белок Gcn5 обладает ацетилтранс�
феразной активностью в отношении гистона H3
[6], т.е. установлена связь между транскрипцией и
ацетилированием гистонов [7]. В дальнейшем об�
наружили, что yGcn5 входит в состав комплекса
SAGA дрожжей [8, 9]. В клетках дрожжей найден
только один комплекс SAGA, cодержащий yGcn5 в
качестве каталитической субъединицы [10]. Gcn5
дрозофилы (dGcn5) входит в состав двух комплек�
сов – dSAGA и dATAC [11]. Гомологи комплекса
SAGA, имеющие различную молекулярную массу,
обнаружены также при фракционировании экс�
тракта из культуры клеток человека. В клетках
млекопитающих найдены два близких гомолога

белка yGcn5 – Gcn5 и PCAF [12, 13]. В настоящее
время известно два типа комплексов SAGA челове�
ка: hSAGA и hATAC, cодержащих hGcn5 или PCAF
в качестве каталитических субъединиц [10].

Считается, что SAGA состоит из дискретных
модулей, организованных в единый комплекс, для
осуществления определенных функций. Правиль�
ность этого представления подтверждается резуль�
татами электронно�микроскопического анализа
структуры SAGA�комплексов дрожжей и человека.
Установлено, что оба комплекса состоят из пяти
модульных доменов размером 7–10 нм и характе�
ризуются высокой структурной консервативно�
стью [14, 15]. Модульное строение комплекса
SAGA иллюстрируется также его организацией у
дрожжей, где он состоит из 21 компонента и об�
ладает двумя ферментативными активностями
[13, 16]. Среди модульных структур ySAGA выде�
ляют ацетилтрансферазный (yGcn5, yAda2 и yAda3)
[17, 18] и деубиквитинирующий (Ubp8, Sus1, ySgf11
и ySgf73) модули [19, 20], факторы, взаимодейству�
ющие с TBP (ySpt3, ySpt8), рекрутирующий модуль
(Tra1) [21], архитектурные элементы, поддержива�
ющие и стабилизирующие структуру комплекса
(ySpt7, ySpt20, yAda1) [18, 22], коактиваторный мо�
дуль, состоящий из TAF [23], а также белок СHD1,
компонент комплексов АТР�зависимого ремоде�
лирования хроматина [24]. Схема ySAGA пред�
ставлена на рис. 1. Комплекс SAGA дрозофилы
имеет сходное строение, однако некоторые ком�
поненты ySAGA (Spt8, Spt20, TAF6, Sgf73 и
CHD1) в нем отсутствуют [25]. 

ПРИВЛЕЧЕНИЕ КОМПЛЕКСА SAGA 
НА ГЕНЫ И ЕГО АЦЕТИЛТРАНСФЕРАЗНАЯ 

АКТИВНОСТЬ

В настоящее время считается, что комплекс
SAGA участвует в модификации гистонов, акти�
вации транскрипции, а также непосредственно в
формировании преинициаторного комплекса [22,
26]. Комплекс SAGA дрожжей привлекается на ген
посредством взаимодействия белка уTra1 c актива�
торами транскрипции. yTra1, субъединица рекру�
тирующего модуля уSAGA, а также ее гомолог
hTRRAP служат мишенями для различных бел�
ков�активаторов, таких как Gal4, Gcn4, VP16,
E1A, E2F, c�Myc, p53 и ядерных рецепторов [27,
28]. Бромодомен ацетилтрансферазы уGcn5 связы�
вает ацетилированные N�концевые последователь�
ности гистонов, что в итоге приводит к согласован�
ному ацетилированию гистонов в составе нукле�
осомы ацетилтрансферазным модулем ySAGA
(yGcn5, yAda2, yAda3) [13, 25]. Субъединица
ySpt3 привлекает ТВР и способствует формирова�
нию преинициаторного комплекса транскрипции.
Таким образом формируется структура хроматина,
открытая для связывания дополнительных коакти�
ваторов и активации транскрипции [21, 29]. После

3*
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активации гена от SAGA отделяется, по�видимо�
му, ySpt8, а комплекс сопровождает РolII, смещая
нуклеосомы с кодирующих участков гена [30, 31]
(рис. 2). Возможно, в кодирующих областях его
заменяет комплекс уSLIK/SALSA, который также
модифицирует хроматин [32]. Следует отметить,
что к особенностям ySAGA относится присут�
ствие белка CHD1, который участвует в АТР�за�
висимой перестройке структуры хроматина, со�
держит хромодомен и связывает метилированные
по H3K4 остатки лизина. Возможно, именно этот
белок привлекает ySAGA на хроматин и координи�
рует согласованную работу различных комплек�
сов, участвующих в изменении структуры хрома�
тина [13, 24] 

Комплекс SAGA дрозофилы, подобно SAGA
дрожжей, вовлечен во взаимодействие с различ�
ными активаторами (VP16, p53), он участвует в
процессе транскрипции и перемещении актив�
ных генов к ядерной поре, однако механизм его
функционирования, как и точный состав, изуче�
ны не до конца [25]. 

Комплексы SAGA дрожжей, дрозофилы и че�
ловека ацетилируют как свободный Н3, так и в
составе нуклеосомы. Белок hGcn5 ацетилирует в

основном К14 в гистоне Н3, однако в составе
комплекса hGcn5 ацетилирует К9, К14, К18, К23
в гистоне Н3, в меньшей степени – Н2В и незна�
чительно – Н4 [6, 8]. Присутствие в окружении
Gcn5 других субъединиц комплекса определяет
специфичность действия фермента, а SAGA мно�
гоклеточных участвуют в поддержании общего
ацетилирования гистонов субъединицей Gcn5
[12, 33]. 

Получены данные, свидетельствующие о свя�
зи ацетилирования, определяемого гистонаце�
тилтрансферазным модулем SAGA, с такими мо�
дификациями гистонов, как метилирование и
фосфорилирование, однако механизм взаимо�
действия этих модификаций выяснен не до кон�
ца [25].

В настоящее время известно, что уSAGA кон�
тролирует лишь 10% изученных генов дрожжей,
остальные гены используют в качестве коактива�
тора TFIID [34]. Однако в отсутствие TFIID ком�
плекс SAGA дрожжей способен заменять и регу�
лировать транскрипцию большинства генов
[2, 35]. У млекопитающих количество известных
SAGA�зависимых генов значительно больше [22]. 

Коактиваторный
модуль

Деубиквитиназный
модуль

Гистонацетилтрансферазный
модуль

Рекрутирующий
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с TBP
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Рис. 1. Модульная структура комплекса SAGA дрожжей. 
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НЕГИСТОНОВЫЕ МИШЕНИ 
КОМПЛЕКСА SAGA

Комплекс SAGA способен ацетилировать не�
гистоновые белки хроматина, белки, участвую�
щие в перестройке структуры хроматина, специ�
фические активаторы транскрипции (например,
c�Мyc), а также ядерные рецепторы и общие фак�
торы транскрипции [36]. Эффекты такого ацети�
лирования делят на положительные (стимуляция
ядерной локализации и ингибирование экспорта
определенного фактора из ядра, сродство белка к
ДНК с последующей активацией им транскрип�
ции) и отрицательные (сигналы к экспорту фак�
торов транскрипции из ядра, снижение сродства
фактора к ДНК и ингибирование транскрипции)
[37]. Недавно показали, что уGcn5 участвует в ко�
транскрипционной сборке сплайсосомы [38]. 

ДЕУБИКВИТИНАЗНАЯ АКТИВНОСТЬ 
КОМПЛЕКСА SAGA 

Одна из интенсивно изучаемых модификаций
гистонов – убиквитинирование. Полипептид убик�
витин, состоящий из 76 аминокислотных остатков,
играет важную роль в регуляции клеточных процес�
сов, в частности, экспрессии генов. Моно� и полиу�
биквитинированные формы гистона H2B локали�
зованы преимущественно в транскрипционно ак�
тивных районах, а убиквитинированный гистон
H2A обнаружен как в эухроматине, так и в гетеро�
хроматине [39]. Эта модификация заметно отлича�
ется от других модификаций (ацетилирование, ме�
тилирование и т.д.), поскольку убиквитин имеет
весьма значительные размеры. Уровень и специ�
фичность убиквитинирования определяются убик�
витинлигазной системой, состоящей из трех фер�
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Ориентирование активных
генов к ядерной поре

Инициация
транскрипции
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хроматина
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Рис. 2. Гистонацетилтрансферазный комплекс SAGA, а также отдельные его субъединицы участвуют в различных эта�
пах экспрессии генов, включающих активацию и элонгацию транскрипции, формирование и экспорт мРНП�частиц.
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ментов – Е1�Е2�Е3. Bur1(Е1) фосфорилирует
Rad6(E2), стимулируя убиквитинлигазную актив�
ность Bre1(Е3). Фермент Bre1, в свою очередь, пере�
носит убиквитин на гистон H2BК123. Изначально
предполагали, что объемный убиквитин повыша�
ет доступность ДНК для различных факторов,
препятствуя контактам между нуклеосомами, и
тем самым стимулирует транскрипцию [20, 39].
Однако оказалось, что убиквитин слабо влияет на
архитектуру нуклеосом [40]. Обратимое убикви�
тинирование гистона H2BK123 стимулирует ме�
тилирование H3K4 и H3K79 в процессе тран�
скрипции [41]. 

Ранее считали, что функции комплекса SAGA
определяются его гистонацетилтрансферазной
активностью, но в дальнейшем показали, что
ySAGA содержит другую каталитическую субъ�
единицу – Ubp8, способную деубиквитинировать
гистон Н2В и регулировать транс�метилирование
гистона H3 [42]. Ubp8 также входит в состав ком�
плекса SLIK, его активность необходима для
дифференциальной регуляции метилирования
Н3 на некоторых промоторах [43]. В 2005 году в
качестве партнера Ubp8 был идентифицирован
другой белок – ySgf11, который стабилизирует
взаимодействие между Ubp8 и ySAGA. Установле�
но, что ySgf11 и Ubp8 образуют деубиквитиназ�
ный модуль (DUBm), а их совместное присут�
ствие необходимо для деубиквитинирования
H2BК123ub1. Предложена модель, согласно ко�
торой DUBm входит в состав ySAGA [42, 44]. В
дальнейшем показали, что Sus1, другой извест�
ный и консервативный компонент уSAGA, фор�
мирует стабильный комплекс с белками ySgf11 и
Ubp8 и входит, таким образом, в состав DUBm.
DUBm состоит из двух частей – структурной и ка�
талитической. Обе части соединены белком
уSgf73, проходящим через всю конструкцию мо�
дуля и присоединяющим его к уSAGA. Все ком�
поненты DUBm необходимы для проявления его
ферментативной активности [45, 46]. Следует от�
метить, что белок Sus1 является субъединицей по
крайней мере двух различных комплексов дрож�
жей: ySAGA, в составе которого регулирует ак�
тивность деубиквитиназного модуля, и TREX�2,
ответственного за транспорт мРНК [13]. 

Недавно у высших эукариот идентифициро�
вали ортологи белков DUBm дрожжей [47]. У
млекопитающих и, в частности у человека,
DUBm состоит из белков USP22 (ортолог Ubp8),
ATXN7L3 (ортолог ySgf11), ATXN7 (ортолог
ySgf73), hENY2 (ортолог Sus1). Белки ATXN7 и
ATXN7L3 гомологичны между собой, они содер�
жат домен ZnF�SCA7. Этот домен, как полагают,
способен регулировать активность модулей SA�
GA, а также координировать их совместную ра�
боту [47]. USP22, как и Ubp8, способен деубик�
витинировать гистон H2B как in vivo, так и in vit#
ro. Кроме того, USP22 деубиквитинирует гистон

Н2А in vitro и участвует в регуляции репрессии
транскрипции вместе с белками группы Poly�
comb. Структура и функции DUBm млекопитаю�
щих в настоящее время активно изучаются. Вза�
имодействия компонентов внутри модуля сходны
с аналогичными взаимодействиями в комплексе
дрожжей, что свидетельствует о консервативно�
сти его функций [47].

У дрозофилы обнаружены белки Nonstop (го�
молог Ubp8), ENY2 (гомолог Sus1) и dSgf11 [48, 49].
Найден также предполагаемый ортолог уSgf73, од�
нако его структура мало консервативна, а принад�
лежность к dSAGA, как и функции еще не выясне�
ны [50]. Опыты in vitro c использованием рекомби�
нантных белков показали, что Nonstop и dSgf11
взаимодействуют с dGcn5, компонентом dSAGA, и
их совместное присутствие требуется для деубик�
витинирования гистона H2B [43, 48]. Следует от�
метить высокую степень консервативности ами�
нокислотных последовательностей белков дрозо�
филы и дрожжей.

Таким образом, DUBm вместе с системой
убиквитинлигаз поддерживает баланс убиквити�
нирования гистона Н2В

СУБЪЕДИНИЦЫ КОМПЛЕКСА SAGA 
ДРОЗОФИЛЫ УЧАСТВУЮТ 

В ФОРМИРОВАНИИ И ЭКСПОРТЕ 
мРНП7ЧАСТИЦ

Результаты, полученные в нашей лаборатории
in vivo, свидетельствуют о том, что dSgf11, Nonstop
и dENY2 образуют DUBm в составе комплекса
SAGA дрозофилы [51]. dENY2 – это многофунк�
циональный белок, который входит не только в
состав SAGA, но и в состав комплекса THO, вовле�
ченного в элонгацию транскрипции и формирова�
ние мРНП, а также в состав комплекса AMEX, от�
вечающего за общий экспорт мРНК. dENY2 необ�
ходим для барьерной функции Su(HW)�зависимых
инсуляторов [49, 52–54]. Кроме того, у дрозофилы
есть паралог dЕNY2, который тканеспецифично
экспрессируется в семенниках и, возможно, игра�
ет роль в сперматогенезе [55].

Нами показано, что dSgf11, как и белок dENY2,
выполняет различные функции, т.е. это много�
функциональный белок. Белок dSgf11 в составе
DUBm ассоциирован с промотором SAGA�зависи�
мого гена hsp70. Кроме того, dSgf11, не ассоцииро�
ванный с DUBm, РНК�зависимо привлекается в
промоторную область после активации транскрип�
ции. Интересно, что dSgf11 необходим для экспор�
та мРНК из ядра в цитоплазму. Он взаимодействует
как с мРНК гена hsp70, так и с мРНК других генов.
В ядре dSgf11 колокализуется с ядерной порой и
взаимодействует с комплексом экспорта AMEX.
Таким образом, несколько субъединиц SAGA дро�
зофилы входят также в состав комплексов, осу�
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ществляющих и транскрипцию, и последующий
экспорт мРНК из ядра в цитоплазму. 

Анализ комплексов, содержащих dSgf11, пока�
зал, что этот белок является компонентом dSAGA,
а также нового, не изученного ранее комплекса,
включающего Cbp80, компонент комплекса CBC
(Cap Binding Complex), связывающего 5’�концевой
кеп мРНК. Нами показано, что взаимодействие
dSgf11 и Cbp80 существенно для участия dSgf11 в
активации транскрипции гена hsp70 [51]. 

КОМПЛЕКС SAGA УЧАСТВУЕТ 
В РАЗЛИЧНЫХ ЭТАПАХ 
ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ

Результаты изучения комплекса SAGA чело�
века свидетельствуют о том, что и ацетилтранс�
феразная, и деубиквитиназная активности не�
обходимы для эффективной транскрипции,
контролируемой ядерными рецепторами ан�
дрогенов [47]. Как ацетилтрансферазный, так и
деубиквитиназный модули SAGA дрозофилы
участвуют в формировании активных форм
хроматина [48]. Однако, несмотря на синергизм
функций, связь работы различных модулей в
составе комплекса SAGA, а также их зависи�
мость друг от друга практически не изучены. 

У дрожжей в инициации транскрипции участ�
вуют гистонацетилтрансферазный модуль SAGA
и компоненты, способствующие формированию
преинициаторного комплекса [25]. Показано, что
активность DUBm существенна для перехода от
инициации к элонгации транскрипции [32].

Анализ генов мышечных клеток эмбрионов
дрозофилы показал высокую степень колокали�
зации субъединиц dSAGA c PolII. Комплекс
dSAGA обнаружен также на транскрибируемых
РНК�полимеразой III генах тРНК. Считалось,
что при инициации транскрипции в клетках
дрожжей SAGA играет роль коактиватора, однако
14% генов дрожжей, ассоциированных с SAGA,
содержат этот комплекс и в кодирующей области,
а его плотность в кодирующей области коррели�
рует с распределением PolII [35]. 

Для эффективной элонгации транскрипции не�
обходимо удалить поставленный нуклеосомами
барьер для PolII. В процессе транскрипции проте�
инкиназа Сtk1, фосфорилирующая CTD�домен
PolII, привлекается в кодирующую область гена
посредством взаимодействия с гистоном H2B, ко�
торый должен находиться в деубиквитинирован�
ной форме. Показано, что yDUBm может стиму�
лировать выход PolII из состояния паузы при пере�
ходе к элонгации [2, 32, 35]. Ацетилирование
гистонов белком уGcn5 смещает нуклеосомы с ко�
дирующих областей, увеличивая процессивность
PolII в процессе элонгации [31]. Недавно было по�
казано, что Sus1, компонент yDUBm, в процессе

транскрипции поступает в кодирующую область
гена ARG1, возможно, взаимодействуя с элонгиру�
ющей гиперфосфорилированной формой PolII.
Также вероятно, что Sus1 связан с Yra1p и Mex67,
факторами экспорта мРНК, которые котран�
скрипционно поступают на кодирующие области
генов и связаны с мРНК [56]. Можно предполо�
жить, что связь с этими факторами на кодирую�
щих участках и обуславливает участие DUBm в
процессе элонгации и дальнейших этапах форми�
рования мРНП�частиц. 

Таким образом, предполагаемая модель функ�
ционирования комплекса SAGA дрожжей состоит
в том, что после перестройки структуры хроматина,
привлечения компонентов преинициаторного
комплекса и инициации транскрипции уSAGA,
двигаясь от промотора, котранскрипционно при�
влекается к кодирующей области гена. В кодирую�
щих областях различные каталитические субъеди�
ницы уSAGA могут модифицировать структуру
хроматина и вытеснять нуклеосомы, облегчая та�
ким образом перемещение PolII, выход из состо�
яния транскрипционной паузы и элонгацию
транскрипции. Вполне вероятно, что отдельные
субъединицы комплекса могут независимо при�
влекаться в регуляторные и кодирующие обла�
сти генов, способствуя формированию зрелых
мРНП�частиц. Многофункциональные компо�
ненты уSAGA – ENY2 и ySgf11 – взаимодейству�
ют с факторами экспорта, обеспечивая сочетание
этапов транскрипции и экспорта мРНК (рис. 2). 

В настоящее время роль комплекса SAGA в
элонгации транскрипции и экспорте мРНК у дру�
гих организмов активно изучается.

Работа выполнена при поддержке Программы
Президиума РАН “Молекулярная и клеточная
биология”, Российского фонда фундаменталь�
ных исследований (13�04�00368, 13�04�00635, 11�
04�91339�ННИО_а).
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