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��������	
���
�
�	
	�������������������������� �!�"#$%#&�&$&� �#'(�)$*+,-.)* $/00012+*+!*+3�&+"45��)6+���� �!�"#$%#&�&$&� �#2+*+�6# !*+�&+"�&#/+!�7!#�&+#2�&8��&8+59.��!6$"��)�!8��)+&8�&! **+3#/ �"#& &8+8:0(;3<=;>:�$&�&� �'?�@A
B�3<=CD:1&8�&�#�## !��&+"2�&88�)8+*%*+�#&!��!+**�#E'DD1'(�)$*+,-.)* $/014F8+)* 2&8*�&+# G!+66#+H/*+##��)+�!8I�J�@��*E+"�$&��&�66+6+2+*+"+&+*���+"G *!+66#)* 2��)�&=KL-���+"��6�!E��)&*M/& /8��'5$//6+�+�&�*M(�)$*+5,N149$&�&� �#&8�&2+*+G$�!&� ��6��&8+
OP
P��##�M#"+#!*�%+"%+6 28�"� *��6)* 2&8*�&+#28�6+!+66#2�&8�$66 *�+�*�$66�66+6+#)*+2� *+#6 26M.�/8+� &M/+&8�&!��%++H/6���+"%M&8+�**+"$!+"��& !8 �"*��6G$�!&� �4QRRSTUVWXYZRRWRW[W\]ŴU_̀abcdeaf�ghi ĵSkl]Wk[UZmRWĵSUWnonopWZ[UqG&+*)+�+*�&��)A
B�r!+66#!�**M��)�!+�&* �+*+/6�#��"% *�+! /M G��$&��&5!Jst��66+6+.2+$#+"2+#&+*�%6 &���6M#�#& "+&+*���+�G&8+�$&��&/* &+��#2+*++H/*+##+"
OP
P�4q66 G&8+5!:�G;59 �$&��&#)+�+*�&+"G *&8�##&$"M2+*++H/*+##+".+H!+/&G *5!:�G;3<=CD:.28 #++H3/*+##� �2�#� &"+&+!&�%6+%M2+#&+*�%6 &&��)4F8+*+G *+.&8�#�$&��&2�#� &+H����+"��G$�!&� ��6�##�M#4u$��3&�7!�&� � G&8++H/*+##� � GE+M59 �$&��&#��"�!�&+"# �+v�*��%�6�&M��/* &+��6+v+6#'5$//6+�+�&�*M(�)$*+5,q14w 2+v+*.!8��)+#��/* &+��6+v+6#"�"� &! **+6�&+2�&86 ## G5!:�G;G$�!&� �4xVWXYn[W[[WoUnZRTSjUVWynUS]VSokjnZRTlo]UnSo[STX]znT{5!:�G;�#!*�&�!�6G *&8+����&+���!+ G�&|}q�#6 ## G5!:�G;*�/�"6M)+�+*�&+#*+#/�*�& *M"+7!�+�&!+66#'/+3&�&+#1';C14F &+#&G *��& !8 �"*��6/* 7!�+�!M2+���36M~+")* 2&8 �)6M!+* 6.�� �3G+*�+�&�%6+!�*% �# $*!+4:+&�&+#�*+$��%6+& )* 22�&8)6M!+* 6�#&8+ �6M!�*3% �# $*!+4:6�#��"#!�**M��)�F *�$&��&5!Jst��636+6+#2+*+&*��#G *�+"��& �8+&+* ~M) $#"�/6 �"#&*���'�-�C>.A
B�r��F1.��"&+&*�"#2+*+"�##+!&+"4qG&+*#/ *+!6 �+#)*+2$/ �)6$! #+/6�&+#.28�!8�66 2+"G *6 ## G�&|}q.A
B�r!+66#!�**M��)+�&8+*�F *��$3&��&�66+6+ G5!Jst�2+*+#/ &&+" �& #+6+!&�v+�+"�$�! �&�����)+�&8+*)6M!+* 6 *)6$! #+4�* 2&82�#�##+##+"�G&+*�="�M#�&=KL-'(�)$*+=14-+66#+H/*+##��)#��)6+�6�3���+#$%#&�&$&� �#2�&8��&8+59+H8�%�&+"�F��& !8 �3"*��6G$�!&� ��##8 2�%M* %$#&)* 2&8 �)6M!+* 6/6�&+#4w 2+v+*."+6+&� � G&8++�&�*+59."+6+&� � G&8+6  /*+3)� ���"6�*)+*���� �!�"*+/6�!+�+�&#"�"� &)+�+*�&+*+#/�*�& *M/* 7!�+�&!+66#4F8$#.&8+59 G5!:�G;�#!*�&�3!�6G *����&+���!+ G�&|}q4xVWXY n[]jnUn]ZRTSjX]znT{USjWyS�WUWRSyWjZ[WTjSyUWRSyWjW[5!:�G;!�&�6M&�!�66M*+� v+#&+6 �+*�#+G* �&+6 �+*+#�������+*&8�&6���&#&+6 �+*+6+�)&8+���)';�14F8$#.! �3/�*+"& �F!+66#.!+66#6�!E��)5!:�G;8�v+6 �)&+6 �+*+#';�.;�14�+$#+"5 $&8+*�%6 &���6M#�#& � ��& *&+6 �+*+6+�)&8��!+66#+H/*+##��)+�!8 G&8+�$&��&�66+6+#'(�)$*+D149 #& G&8+#��)6+�6����+#$%#&�&$&� �#+H8�%�&+"&+6 �3+*+6+�)&8##���6�*& �F'(�)$*+D�6��+#;.,.���"�1.��"�3!�&��)&8�&#$%&6+!8��)+#��&8+59"�"� &"�#*$/&&8+�%�63

�&M G5!:�G;& *+)$6�&+&+6 �+*+6+�)&84-+66#+H/*+##��)�636+6+#&8�&"+6+&+"&8++�&�*+59.&8+6  /*+)� � *� *+#$%3#&��&��6���� �!�"#$%#&�&$&� �#*+#$6&+"��6 �)&+6 �+*+##���6�*��6+�)&8& &+6 �+*+#��A
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¡¢£¤¥¢¦§̈§©ª«¢¬©­®®̄°±²²¦³¦§̈¬́³µ¢¶̄µ³¢¬²¤¦«²¦«®́³¥̈·¦̧°®«¦³®²¹º²»º²¼½¾¿²¾À¾Á¿ÁÀ©̧Â©Ã¦°­́¤Ä®¢¤©Å¤́Æ̈«°́®Â©Ç³­¢¢¥©¢ª©È̈§́³́¤̈©Ȩ́́«¦«Â©¶°̈«©¢¤©Ê¾©Ç̈®̄̈¬̧«̈©ÊÀ»¼



��������	
���
�
�	
	�������������������������� !"#$%&'(� )*+, -!./0)'1�2�3���45678* 9 :$&;:) ,,;):<0$#$)%&*$,$%$0;"/&%$,"9$0$ **;%;") %678.0$ !&���=�>	��?
���'@@'ABCBDABCE��A��F/):'G�'HI$)'H� )*G","*)$0'J�6�3���A5�/,%;<,$< %IK F&-""<$0 %$;)%I$&/<<0$&&;")"L:$)"9$;)&% .;,;%F;)( --I 0"9F-$&-$0$#;&; $���=��	'M@@'A�NBDA�NE����+/**'��1�'J$;&'H�H�'(9;%I'(�'H 9<.$,,'O�P� )*�F/):'G�3���E51#;*$)-$&/::$&%;):%I %Q;LAI$,;- &$L/)-%;")&;)6780$<,;- %;")K;%I%I$6) �2$,;- &$R7/-,$ &$ )*678<",F9$0 &$S�T���>	���?
��'UV'�W4�D�X����B�Q;!$'O�1�'+/0:$0&'Q���O�'H 9<.$,,'O�P� )*+ 9. 0 'J�8�3���45Q;LAI$,;- &$,$):%I$)&&"9$Y! Z !;L0 :9$)%[ <&)$-$&&;% %;):6) �)/-,$ &$RI$,;- &$ -%;");)%I$%K"\)/-,$ &$<0"-$&&;):< %IK F�]�?
���>�	̂�'U_M'�XAN�D�XAC���W�̀0 )'Q�P�̀�'Q"I,'̀�O�'HI$)'H�\a�'HI )'8�'Q"%%'(� )*b !; )'c�8�3��AN5QdaAL 9;,F678I$,;- &$&&/<<0$&&J\,""<9$*; %$*:$)"9$;)&% .;,;%F %%J78:$)$&���=�>�̂ �̂e�'_'AX��X��X�Y&9/)*&")'O�(�'G/9 0'O�'f$/):'J� )*(9;%I'6�O�3��AE5Q;LA\L 9;,FI$,;- &$&-""<$0 %;#$,F&/<<0$&&K;*$&<0$ *0$<,;- %;")\L"0! 00$&% %%J78:$)$&���=�g=���=�T���?
���'UM'AE�DAN���E�J;.$F0$'H�'P"<$&'O�'+"/,h$'O�\+�+�'Q; ZZ '8�'i/h$*;)'8�'b !; )'c�8�'�$0:)F'O�\P�P� )*7;-", &'8�3���45̀I$F$ &%Q;LAI$,;- &$<0$#$)%&:$)"9;-;)&% .;,;%F- /&$*.Fi\j/ *0/<,$k\L"09;):H1+A&$j/$)-$&;)#;#"�lm�gn	e	=�'o'$A���WNX��N�Q $&-I!$'G�'H <0 'O�8� )*b !; )'c�8�3��AA56780$<,;- %;")%I0"/:Ii\j/ *0/<,$k9"%;L&;&<0"9"%$*.F%I$( --I 0"9F-$&-$0$#;&; $Q;LA678I$,;- &$�>	��'@Mo'ENCDE4A��C�d#$&& '8�(�'bI"/'O�p� )*b !; )'c�8�3����5̀I$( --I 0"9F-$&Q;LA<678I$,;- &$ )*%I$I;:I,F0$, %$*J09B<I #$"<<"&;%$$LL$-%&")0$<,;- %;")L"0!<0":0$&&;");)0;."&"9 ,678�>	��'@qq'WN4DWC4��4�r;,&")'��8�'GK")'f�'s/'f�'HI/):'r�\2�'HI;'Q�'7;/'2�'� F,$'J�'HI$)'s�'� ,!"# '8�'(/):'Q�	=���3��AB5Q;LAI$,;- &$ )*Q",S<0"9"%$0$-"9.;) %;")\-"/<,$*678&F)%I$&;&#; ./..,$9;:0 %;")���=��	'oqU'B4BDB4E�B��( ;);'7�'J 9 !0;&I) )'(�'1, ):"'J�'8FF 0'(�'bI ):'f�'6$$9'8�'d0 'i�'2 .$0'O�1�'P". -I$#'G�(� )*� ,!"# '8�3��AB5�;:0 %;):./..,$*/0;):.0$ !\;)*/-$*0$<,;- %;")*0;#$&-")&$0# %;#$678&F)%I$&;&���=��	'oqU'BC4DB4��BA�P I F$'8�'P$%$09$'(� )*a"/0F'a�3A44B5QdaA6782$,;- &$L0"9( --I 0"9F-$&-$0$#;&; $�+;"-I$9;- ,-I 0 -%$0;Z %;")"L%I$$)ZF9$�]�?
���>�	̂�'UV_'�EAXXD�EAEA�B��Q $&-I!$'G�'+"-I9 )'��P�'i 0-; 'Q�6�'H$t! 'Q�'a0;$*9 )'G�P�'G"K ,-ZF!"K&!;'(�H� )*b !; )'c�8�3��AB5Q;LAL 9;,FI$,;- &$&&/<<0$&&:$)"9$;)&% .;,;%F %i\j/ *0/<,$k9"%;L&���=��	'Muv'WXCDWE��BB�bI"/'J�'bI ):'O�'+"-I9 )'��P� )*b !; )'c�8�3��AW5Q$0;"*;-678< %0",,;):/)*$0,;$&*;#$0&$L/)-%;")&"LQ;LA")J\,""<& )*i\0;-I678�	m
w	'x'$��A4��BW�+"/,h$'O�+� )*b !; )'c�8�3���N5̀I$F$ &%Q;LA<678I$,;- &$<0$L$0$)%; ,,F/)K;)*&J78\678&/.&%0 %$&�����	
���
�
�	
�'xo'XC�4DXCAC�BX�HI;.'(�'+F0*'8�G� )*J )$F'G�6�3��AE5f$ &%I$,;- &$Q;LA/)K;)*&J78y678IF.0;*&K;%II;:I$0<0"-$&&;#;%F%I )678y678*/<,$k$&�]�?
���>�	̂�'Uu@'XCC4DX4�A�BE�i ,,$%%"'J� )*̀ "9!"'1�O�3��AB5̀0 )&,"- %;")"L( --I 0"9F-$&-$0$#;&; $Q;LAI$,;- &$9")"9$0&")&;):,$\&%0 )*$*678�����	
���
�
�	
�'M@'WEABDWE�N�BN�G"-'G�7�'(;):I'(�Q�'(%"*", 'O�P�'+/0:$0&'Q��� )*i ,,$%%"'J�3��AE5Q;LA0$9"#$& J <A\*$<$)*$)%. 00;$0%"%I$&%0 )**;&<, -$9$)% -%;#;%F"L678<",F9$0 &$S�����	
���
�
�	
�'MM'BCAADBCA4�BC�J 9 ) :"/*0\+I"t << 'J�'+F0*'8�G�'6 I,'H� )*J )$F'G�6�3��AW5f$ &%Q;LA --$,$0 %$& ))$ ,;):"L-"9<,$9$)% 0F678&%0 )*&�?
���	̂

=�z'ox'NEX4DNEE4�B4�bI ):'6�2�'bI"/'+�'2/ ):'f�'s/'P�s� )*bI"/'O�p�3���E5̀I$I/9 )Q;LAI$,;- &$' <"%$)%; ,1&-I$0;-I; -",;J$-6I"9",":/$';)I;.;%&%$,"9$0 &$ -%;#;%F�����	
���
�
�	
�'xM'AB4BDAW�W�

W��(-I9;*%'G�2� )*G","*)$0'J�6�3���W5J$j/;0$9$)%"LJ09BI$,;- &$L"00$< ;0"L&<")% )$"/&678,$&;")&;)-$,,&, -!;):(0&�"0(:&AI$,;- &$�T���>	���?
���'UM'B�ABDB��E�WA�HI$)'r�\a�'6 ;'f�\s�'6/ )'s�\P�'P;/'7�\7�'(I;'r�'P;'7�'P;'��'6"/'(�\s�'6"):'f�\2�'J$%F'(�	=���3��AE5H0F&% ,&%0/-%/0$&"L%I$+&Q;LAI$,;- &$0$#$ ,%I % 9 t"09"#$9$)%"L%I$�+(2B*"9 ;);&0$j/;0$*L"0678/)K;)*;):�����	
���
�
�	
�'MM'�4W4D�4EA�W��bI"/'s�'J$)'r�'+I 0 %I'(�J�'̀ ):'s�'2$'f�'HI$)'H�'P;/'b�'P;'6� )*("):'2�3��AE5(%0/-%/0 , )*L/)-%;") ,;)&;:I%&;)%"%I$/)K;)*;):9$-I );&9"L. -%$0";*$&&<Q;LA�>	���	{�'@M'��B�D��B4�WB�P/'G�\f�'HI$)'r�\a�'J$%F'(�'P;/'7�\7�'r/'r�\p�'6 ;'f�\s�'P;'6�'� '2�\f�'6"/'(�\s� )*s;'s�\i�3��AN5d)&;:I%&;)%"%I$&%0/-%/0 , )*9$-I );&%;-. &;&"L9/,%;L/)-%;") ,(�-$0$#;&; $Q;LA<I$,;- &$�����	
���
�
�	
�'MV'AWCEDAX���WW�HI;&I",9'G���'8/.$0%'(�6�'a0$$&$'G�Q�'b !; )'c�8�'G;):'��H� )*r$,-&I'Q�P�3��A�58:$)"9$K;*$&-0$$)L"0&/<<0$&&"0&"L8,/\�$*; %$*0$ 00 ):$9$)%&0$#$ ,& 0",$L"0QdaA�lm�g|e	'v'ADA��WX��"I 99 *'O�+�'r ,,:0$)'�� )*( ."/0;'7�3��AC5̀I$Q;LA&;:) %/0$9"%;L"LQLIA;&)$-$&& 0FL"0."%I<0"%$;)*;&<, -$9$)% )*I$,;- &$/)K;)*;): -%;#;%;$&'./%;&*;&<$)& .,$L"0&%0 )*\ ))$ ,;): -%;#;%F�����	
���
�
�	
�'*";yA��A�4BR) 0R:!FEXW�WE�i;$%Z'J�6� )*(-I;$&%,'J�2�3���N5p/;-! )*$ &FF$ &%%0 )&L"09 %;")/&;):%I$P;8-R((- 00;$0678RQ1i9$%I"*���=�l��=���'U'XDC�WN�G/&I);0"#'c�c�3����5J <;* )*0$,; .,$<0"%$;)$k%0 -%;")L0"9F$ &%�}	�
='@V'CXNDCE��WC�H")0 *'��7�'r0;:I%'O�2�'r",L'8�O� )*b !; )'c�8�3A44�5J8QA<0"%$;);)%$0 -%&K;%IF$ &%%$,"9$0$&;)#;#"y"#$0<0"*/-%;") ,%$0&%$,"9$0$&%0/-%/0$ )**$-0$ &$&-I0"9"&"9$&% .;,;%F�>	��'Vx'NB4DNX��W4�Q/%) 9'H�6� )*G","*)$0'J�6�3��A�56$%$09;) %;")"L:0"&&-I0"9"&"9 ,0$ 00 ):$9$)%0 %$&�>���g{�
e~�����l��=���'o'ADN�X��2 ,,'+���'� 'H�\s�'P; ):'Q� )*(;):I'G�G�3���45a,/-%/ %;") ) ,F&;&H ,-/, %YJy K$.%"",L"0%I$*$%$09;) %;")"L9/% %;")0 %$/&;):P/0; \6$,.0/-![/-%/ %;") ) ,F&;&�?
�
ew��̂�=
�
'Uo'AXEWDAXEX�XA�(;):I'(�Q�'G"-'G�7�'(%"*", 'O�P� )*i ,,$%%"'J�3��AE589")"9$0"LQ;LA/)K;)*&6"/.,$\(%0 )*$*678 )*;%;&0$:/, %$*.F%I$) %/0$"L%I$7")\%0 )&,"- %;):&%0 )* %%I$B�\1)*�]�T���?
���'MU_'A�XBDA�EN�X��+ 00 )-"\�$*;) '(� )*i ,,$%%"'J�3��A�5678.;)*;):;)*/-$&*;9$0;Z %;")"L& --I 0"9F-$&-$0$#;&; $Q;LA�?
���	̂

=�z'Mu'CWWXDCWXW�XB�8* 9-Z !'J�'Q"0",,"'8� )*�$,,$0'O�3���X5H"9.;);):<0$*;-%;")"L&$-")* 0F&%0/-%/0$ )*&",#$)% --$&&;.;,;%F;)<0"%$;)&�l��=	
e
g=���=���e�=�n	e	=�'ou'WENDWNX�XW�2$'s�'+F0*'8�G�'f/)'��\G�'Q$9.,$'H�r�'2 00;&")'6�'f$0/# 'P�'6 I,'H�'G0$/Z$0'G�7�'J )$F'G�6� )*rI;%$'(�r�3��A�5̀I$̀ W<I :$(aA+I$,;- &$6* ;&&%0/-%/0 ,,F"<%;9;Z$*%"<$0L"09678&%0 )*&$< 0 %;")�g=���=��	'Uq'AAC4DA����XX�̀I$QF�YP�",$-/, 0i0 <I;-&(F&%$9'c$0&;")���(-I0�"*;):$0'PPH�XE�( ."/0;'7�3��AN5̀I$L/)-%;")&"L%I$9/,%;\% &!;):QLIAQ;LAI$,;- &$�>����n	e	=�'Vx'E�ADE�E�XN�8Z#",;)&!F'8�'6/) K F'(�'̀"00$&'O�b�'+$&&,$0'O�+� )*b !; )'c�8�3���E5̀I$(�-$0$#;&; $J09B<678I$,;- &$9"#$&K;%I%I$0$<,;- %;")L"0! )* LL$-%&0$<,;- %;")"L ,,F$ &%-I0"9"&"9$&�n	e	
�	��'Uq'BA�WDBAAE�XC��-6") ,*'G�J�'i/;&$'8�O�'Q"/0."Z"0:;\P ):0"/*;'Q�'H0;&%$ 'd���'b !; )'c�8�'H <0 'O�8� )*( ."/0;'7�3��AE5QLIA;& ) --$&&"0F0$<,;- %;#$I$,;- &$%I %;)%$0 -%&K;%I%I$0$<,;&"9$%"L -;,;% %$L"0!<0":0$&&;") )*<0$&$0#$:$)"9$;)%$:0;%F�lm�gn	e	=�'@U'$A��E�BC�X4�G"Z !'��3A4NC52"K*"$/! 0F"%;-0;."&"9$&&$,$-%;9;% %;")0$:;")&;)9$&&$):$0J78�>	��'@o'AA�4DAA�B�E��Q;!$'O�1�'2$)0F'J�8�'+/0:$0&'Q���O�'H 9<.$,,'O�P� )*+ 9. 0 'J�8�3��A�58) ,%$0) %;#$< %IK FL"0"! Z !;L0 :9$)%<0"-$&&;):�]�?
���>�	̂�'U_o'WANA�DWAN�B�

��������������������������������������������������������������� �¡ �¢£¤¥�¤¦¤§¥§¦��̈�©�����ª����«��¬�����̈�­���������®��������̄�����̈���������°¤�­���������°¦¡¢


	Washington University School of Medicine
	Digital Commons@Becker
	2018

	The signature motif of the Saccharomyces cerevisiae Pif1 DNA helicase is essential in vivo for mitochondrial and nuclear functions and in vitro for ATPase activity
	Carly L. Geronimo
	Saurabh P. Singh
	Roberto Galletto
	Virginia A. Zakian
	Recommended Citation


	gky655.pdf

