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Комплекс TREX-2 отвечает за общий экспорт мРНК из ядра в цитоплазму у эукариот. Основным
белком комплекса TREX-2 D. melanogaster является белок Xmas-2. Его гомологами у дрожжей и че-
ловека являются белки Sac3 и GANP соответственно. Все три белка содержат высококонсерватив-
ный домен Sac3-GANP, необходимый для взаимодействия комплекса TREX-2 с мРНК и другим
белком комплекса, PCID2. Используя для поиска последовательность домена семейства Sac3-GANP,
мы нашли двух гомологов Xmas-2 у D. melanogaster. Эти белки имеют общий домен, отвечающий за
взаимодействие с белком PCID2 и с РНК, и присутствуют у других эукариот. Функция этих белков
неизвестна, но, исходя из их структурной организации, можно предположить, что они взаимодей-
ствуют с нуклеиновыми кислотами.
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Комплекс TREX-2 является основным ком-
плексом экспорта мРНК из ядра в цитоплазму.
Этот комплекс был обнаружен у дрожжей [1] и
позже найден у других организмов [2–6]. Основ-
ными белками комплекса TREX-2 D. melanogaster
являются: PCID2, ENY2 и Xmas-2, который игра-
ет роль скелета, с которым ассоциированы другие
белки комплекса. Гомологи Xmas-2 у дрожжей и
человека называются Sac3 и GANP соответствен-
но, и имеют общий домен, названный доменом
семейства Sac3-GANP. При исследовании гомо-
логов Xmas-2 у дрожжей, методами кристаллогра-
фии показано, что этот домен семейства Sac3-
GANP отвечает за связывание с другим белком
TREX-2 комплекса – PCID2 [4]. Вместе эти белки
формируют общую поверхность, отвечающую за
связывание комплекса с РНК. С-концевая после-
довательность Xmas-2 отвечает за взаимодействие
с другими белками комплекса TREX-2 и ком-
плексом ядерной поры (NPC) [5, 7]. Таким обра-

зом, Xmas-2 является важным белком комплекса
TREX-2.

Ранее мы показали, что у D. melanogaster суще-
ствует альтернативная изоформа Xmas-2, назван-
ный нами Xmas. Xmas имеет более длинную ами-
нокислотную последовательность, чем белок
Xmas-2 за счет дополнительной С-концевой по-
следовательности. Интересно, что данная С-кон-
цевая последовательность также присутствует в
клетках дрозофилы, как отдельная изоформа
(имеет название Xmas-1) [8]. Белок Xmas, так же,
как и его гомологи у других организмов, имеет до-
мен семейства Sac3-GANP.

Нами далее был продолжен поиск гомологов
Xmas-2, содержащих домен Sac3-GANP. Был
проведен поиск белков, содержащих последова-
тельности, гомологичные домену семейства
Sac3-GANP в базе данных Flybase (f lybase.org).
У D. melanogaster были обнаружены два паралога
Xmas-2, белки CG3437 и CG6700, имеющие об-
щий домен семейства Sac3-GANP. Консенсус
между доменами Sac3-GANP для всех трех белков
41.3%, идентичность – 4.4% (рис. 1).

Один из этих паралогов, CG3437, состоит
практически только из домена Sac3-GANP и ко-
роткой N–концевой последовательности. Другой
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паралог, CG6700, кроме домена Sac3-GANP, име-
ет длинную N-концевую последовательность.

Каждый из трех белков дрозофилы, имеющий
Sac3-GANP домен имеет гомологичные белки в
других организмах. Ортологи Xmas-2 D. melano-
gaster существуют у других эукариот (рис. 2). Все
они имеют общий домен Sac3-GANP и длинную
С-концевую область. Гомолог Xmas-2 человека –
GANP также имеет протяженную N-концевую
последовательность. Интересно, что С-концевая
область белков значительно различается у раз-
личных видов и, возможно, определяет разный
состав комплекса TREX-2 у различных организ-
мов. Xmas-2 единственный из гомологов семей-
ства, функции которого известны у D. melanogas-
ter. Xmas-2 экспрессируется на высоком уровне
на ранней эмбриональной стадии и в семенниках
взрослых самцов мух. Все ортологи Xmas-2 участ-
вуют в транспорте мРНК из ядра в цитоплазму.

Гомологи CG3437 дрозофилы также присут-
ствуют у других эукариот (рис. 3). Все они содер-
жат домен семейства Sac3 – GANP и непродол-
жительные N- и C-концевые последовательно-
сти. Показано, что гомолог CG3437 человека –
Sac3 domain-containing protein 1, является прогно-
стическим маркером для ряда онкологических за-
болеваний [9–11]. Однако, функции его не изуче-
ны. Этот белок также экспрессируется на высо-

ком уровне на ранней эмбриональной стадии
развития мухи и в яичниках взрослых самок мух.

Гомологи CG6700 дрозофилы, также были об-
наружены у других эукариот (рис. 4), функции
этих белков еще не исследованы. Однако показа-
но, что SAC3A, гомолог CG6700 у Arabidopsis thali-
ana, входит в состав TREX-2 вместе с гомологом
Xmas-2 – SAC3B [3]. Функция этого белка в со-
ставе комплекса пока неизвестна. Этот белок экс-
прессируется на всех стадиях развития мухи.
Наибольший уровень экспрессии этого белка вы-
является в мозге взрослых мух.

Таким образом, белки семейства Xmas-2 и его
гомологи присутствуют у различных видов эука-
риот (дрожжи, растения, человек) [1–6]. Для всех
белков семейства характерно наличие домена
Sac3-GANP. У Xmas-2 этот домен отвечает за свя-
зывание с РНК и белками комплекса TREX-2.
Возможно, этот домен у гомологов также отвечает
за связывание с РНК/ДНК и белок-белковые вза-
имодействия. Изучение функций этих гомологов –
предмет дальнейших исследований.

Гомологи CG3437 у всех организмов практиче-
ски полностью состоят из домена семейства и не
имеют длинной С-концевой последовательности
Xmas-2, которая отвечает за связывание с ENY2 и
комплексом ядерной поры. Таким образом, мож-
но предположить, что гомологи CG3437 не спо-
собны связывать ядерную пору. У гомологов
CG6700 имеют протяженные N-концевые после-

Рис. 1. Гомологи Xmas-2 у Drosophila melanogaster. (а) Последовательности гомологов Xmas-2. Синим цветом выделен
домен Sac3-GANP. (б) Результат анализа гомологичности последовательностей CG3437 и CG6700 (консенсус – 41.3%,
идентичность – 4.4%).

(a)

(б)

Консенсусные позиции 41.3% идентичные позиции 4.4%

домен Sac3-GANP
1370 ак

349 ак

874 ак
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Рис. 2. Ортологи Xmas-2. (а) Последовательности гомологов Xmas-2 у разных видов эукариот. Синим цветом выделен
домен Sac3-GANP. (б) Результат анализа гомологичности последовательностей ортологов Xmas-2. (консенсус – 53%,
идентичность – 11.4%).

(a)

(б)

Консенсусные позиции 53% идентичные позиции 11.4%

домен Sac3-GANP
2079 ак

1370
ак

1980 ак

1697 ак

1024 ак

1301 ак

Рис. 3. Гомологи CG3437. (а) Последовательности гомологов CG3437 у разных видов эукариот. Синим цветом выделен
домен Sac3-GANP. (б) Результат анализа гомологичности последовательностей гомологов CG3437 (консенсус –
49.6%, идентичность – 3.6%).

(a)

(б)

Консенсусные позиции 49.6% идентичные позиции 3.6%

домен Sac3-GANP
349 ак

358 ак

409 ак

458 ак

482 ак
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довательности, функция которых неясна. Эти по-
следовательности содержат длинные гидрофоб-
ные области.

Интересно, что только CG6700 имеет доста-
точно высокий уровень экспрессии на различных
стадиях развития мухи и во всех тканях взрослых
мух, в то время как Xmas-2 и CG3437 на высоком
уровне экспрессируются только на ранней эм-
бриональной стадии развития мухи и в гонадах
взрослых мух (Xmas-2 в тканях семенников,
CG3437 в тканях яичников).

Все эти отличия в последовательностях гомо-
логов Xmas-2 и их распределении должны обеспе-
чивать различные функции их содержащих ком-
плексов, и, возможно, разную локализацию в
клетке. Высокая эволюционная консерватив-
ность всех трех белков, содержащих Sac3-GANP
домен, указывает на их важную функцию у эука-
риот.
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Рис. 4. Гомологи CG6700. (а) Последовательности гомологов CG6700 у разных видов эукариот. Синим цветом выделен
домен Sac3-GANP. (б) Результат анализа гомологичности последовательностей гомологов CG6700 (консенсус –
76.3%, идентичность – 22.8%).
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THE Xmas-2 HOMOLOGS, THE MAIN COMPONENT 
OF THE TREX-2 mRNA EXPORT COMPLEX
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TREX-2 complex is responsible for general mRNA export from nucleus to cytoplasm in eukaryote. The main
protein of TREX-2 complex of D. melanogaster is protein Xmas-2. Its homologues in yeast and humans are
Sac3 and GANP proteins respectively. All three proteins contain the highly conserved domain Sac3-GANP,
which is essential for interaction of TREX-2 complex with mRNA and another protein of the complex,
PCID2. We identified two Xmas-2 homologists in D. melanogaster, using the Sac3-GANP family domain se-
quence. These proteins have a common domain responsible for interaction with PCID2 protein and RNA,
and are present in other eukaryotes. The function of these proteins is unknown, but based on their structural
organization, we can assume that they interact with nucleic acids.

Keywords: TREX-2, Xmas-2, mRNA export, transcription
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