TEMA 8: LOS ORGANULOS MEMBRANOSOS
[

1. RETICULO ENDOPLASMATICO (RE):

El RE, junto a la envoltura nuclear y el aparato de Golgi, forma parte del conocido como sistema de
endomembranas o sistema vacuolar. Junto a los lisosomas, también se les conoce por sus siglas en inglés
“complejo GERL" (Golgi- Endoplasmic Reticulum- Lysosomal complex).

Se trata de conjunto de membranas, mas delgadas que la membrana celular, que delimitan tubulos y
sacos aplanados, comunicados entre si por vesiculas de transporte, formando una compleja red que
atraviesa el citoplasma. Estas membranas presentan continuidad estructural con la membrana nuclear.

La funcidn principal del RE es la sintesis y transporte de sustancias. El RE esta en continua renovacion
debido a las constantes perdidas de membrana provocadas por la formacidn de las vesiculas de secrecion
y de transicion. Se diferencian 2 tipos, dependiendo de si poseen ribosomas adheridos a su membrana
(rugoso, RER) o no (liso, REL). Las proteinas son formadas en el RER y los lipidos en el REL (REL: L de
Lipidos).

1.1. Reticulo endoplasmatico rugoso (RER)

El RER presenta saculos con ribosomas adheridos a la cara de su membrana que estd hacia el
citoplasma, gracias a unas proteinas llamadas riboforinas. El RER se comunica con el reticulo
endoplasmatico liso y con la cara externa de la envoltura nuclear. Aparece en todas las células eucariotas
(excepto globulos rojos) pero es mas abundante en las células con una intensa actividad de sintesis
proteica como por ejemplo células pancreaticas encargadas de secretar enzimas digestivos.

* Funciones del RER:

% Sintesis, almacenamiento y modificacion de proteinas. En el citosol, las 2 subunidades de los
ribosomas se unen acoplandose a un ARN,. Comienza la sintesis proteica y, si en el extremo inicial la
proteina posee un péptido de serializacion, este es reconocido por la membrana del RER y hace que ese
ribosoma se una fuertemente al RER. Las proteinas sintetizadas se van almacenando en el lumen del RER
(es decir, en elinterior de los sdculos) y se transportaran hacia otros organulos en vesiculas de transicion.
En el RER las proteinas se acaban de plegar, por ejemplo alli pueden unirse las diferentes subunidades
proteicas en proteinas con estructura 4™ .

Otras proteinas sufren modificaciones post-traduccionales en el RER, como la adicion de glucidos o

glucosilacion en el caso de glucoproteinas, que se completara en el aparato de Golgi.
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lisosomas, las proteinas de la membrana (p.ej. glucoproteinas del glucocdlix) y las proteinas que se secretan al
exterior.

1.2. Reticulo endoplasmatico liso (REL)

El REL no presenta ribosomas adheridos y posee unas cisternas tubulares o tubulos. Tiene gran
importancia en las células que sintetizan hormonas esteroideas (son lipidos) como las de ovarios y testiculos,
las que se encargan de detoxificar como los hepatocitos y en las fibras musculares estriadas.

* Funciones del REL:

% Sintesis, almacény transporte de lipidos y derivados: lipidos de membrana (fosfolipidos, glucolipidos y
colesterol), hormonas lipidicas como las esteroideas a partir del colesterol, etc.

¢ Detoxificacion: las sustancias toxicas son transformadas en otras menos toxicas y facilmente
eliminables, principalmente en los hepatocitos del higado.

% Interviene en la contraccién muscular bombeando iones Ca*”, por ello es muy abundante en el musculo
donde recibe el nombre especifico de reticulo sarcoplasmatico o sarcoplasmico.

2. APARATO DE GOLGI:

El aparato o complejo de Golgi esta formado por una serie de apilamientos de cisternas rodeadas de
una gran cantidad de vesiculas. Cada apilamiento de 5-10 cisternas y sus vesiculas se denomina dictiosoma.
Dependiendo de la célula, el ap. de Golgi puede contener una cantidad variable de dictiosomas. Es un
organulo polarizado, pues presenta 2 caras, con diferente estructura y funcion:
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+¢+ Cara CIS o de formacion: mas proxima al nucleo con cisternas convexas, recibe vesiculas procedentes
del RER (vesiculas de transicion o transferencia).

¢+ Cara TRANS o de maduracion: es la que se orienta hacia la membrana plasmatica con cisternas mas
gruesas (concavas) a partir de las cuales se forman vesiculas de secrecion (de mayor tamafo).

La cara CIS del
Golgi recibe
vesiculas del RE.

De la cara TRANS surgen
diferentes vesiculas que van
a distintos lugares de destino.

Las proteinas pasan de una
cisterna a otra del Aparato de
Golgi mediante pequenas
vesiculas.

\

Lisosoma Algunas vesiculas
contienen proteinas
para ser usadas
dentro de la célula.

Citoplasma

Cara
) TRANS

Vesicula I '4 \_/'
de transporte
P o~

Algunas vesiculas contienen
proteinas para ser usadas
fuera de la célula y son
secretadas al exterior.

Vesicula secretora

L J
RE rugoso Complejo de Golgi do almarenamisato

* Funciones del aparato de Golqi:
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% Modificacidn de las proteinas sintetizadas en el RER (maduracidn y acumulacion).
% Adicion de oligosacaridos o glucosilacion de lipidos y proteinas (que ya habia empezado en el RER).

% Origina la pared vegetal (vesiculas de pectina que formaban la ldamina media) y el glucocalix
(glucoproteinas y glucolipidos que viajan en vesiculas a la cara externa de la membrana).



% Formacion de lisosomas, que no son mas que vesiculas con proteinas dentro (enzimas hidroliticas).

% Secrecion de proteinas: las proteinas pasan, mediante vesiculas intercisterna, desde la cara CIS, cisterna
acisterna, hasta la cara TRANS. Es en la cara TRANS donde, ya modificadas y acumuladas, las proteinas
se dirigen en el interior de vesiculas de secrecion hacia su destino. Pueden dirigirse hacia la membrana,
bien para integrarse y formar parte de ella o para liberar su contenido en el exterior celular mediante
EXOCITOSIS al fusionarse con la membrana plasmatica. En otros casos, estan sefializadas para dirigirse
a otros organulos celulares.

1. Vesiculas de transicion o de transferencia, llenas de
proteinas o lipidos, y que vienen del RE, llegan a la cara
CIS del ap. de Golgi y van de cisterna a cisterna
mediante vesiculas intercisterna, modificandose vy
acumulandose en la cara TRANS.

cis

2. Las vesiculas de secrecion se dirigen a la membrana O
plasmatica.

3. Lasvesiculas pueden dirigirse a otras partes de la célula, *
segun como estén sefalizadas. Si las proteinas que
contienen son un tipo de enzimas hidroliticos
especificos, estas vesiculas se denominan lisosomas y permanecen en el citosol

4. Lasglucoproteinasy otros lipidos y proteinas de membrana, que han realizado todo el proceso a través
del RE y del ap. de Golgi llegan a la membrana plasmatica, donde se integran.

5. Una vesicula de secrecidn se fusiona con la membrana plasmatica y libera su contenido al exterior
(exocitosis).

* Resumen de via de secrecidn de una glucoproteina mediante el sistema de endomembranas:

En el esquema se muestra una célula pancredtica secretora de enzimas digestivos a la que se le ha
anadido aminodcidos marcados radiactivamente. Después, se mide a distintos tiempos donde aparece la
marca radiactiva
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1. Setranscribe el gen que codifica la glucoproteina y el ARNm obtenido madura en el nicleo

2. EI ARNm maduro sale por un poro nuclear al citosol.

3. Ensamblaje de la subunidad menory mayor del ribosoma al encontrarse al ARNm en el citosol.
4. Seinicia la traduccion del péptido sefal por el ribosoma en el citosol.

5. Elpéptido sefial hace que el ribosoma se ancle al RER y siga traduciendo el resto de la proteina.



6. La proteina se va introduciendo en el RER, alli se elimina el péptido sefal y la proteina comienza a
modificarse: acumulandose y plegandose. Se puede incluso iniciar su glucosilacion.

La proteina se transporta mediante vesiculas a la cara CIS del Aparato de Golgi.

La glucoproteina acaba de glucosilarse y se acumula al ir pasando, a través de vesiculas intercisterna,
por las cisternas del dictiosoma hasta llegar a la cara TRANS.

9. Laglucoproteina se transporta mediante una vesicula de secrecion desde la cara TRANS del aparato de
Golgi hacia la membrana plasmatica.

10. La vesicula se fusiona con la membrana y por exocitosis la glucoproteina llega a la parte exterior de la
membrana o se secreta al exterior celular, dependiendo de su funcion y destino.

3. LISOSOMAS:

Los lisosomas son pequeias vesiculas procedentes del aparato de Golgi que contienen enzimas
hidroliticos como las hidrolasas dcidas (proteinas formadas en el RER que pasan al aparato de Golgi y alli se
modifican y activan). El pH en el interior de los lisosomas es de bastante menor que el del citosol (que es
neutro) debido a que las enzimas proteoliticas funcionan mejor con un pH acido. Entre todas estas enzimas
digestivas destaca la fosfatasa dcida, capaz de liberar grupos fosfato. Los lisosomas estan presentes en todas
las células, pero son mas abundantes en aquellas que tienen alta capacidad fagocitaria, como son las células
del sistema inmunitario.

Para que los enzimas de su interior no actuen sobre el propio lisosoma, la cara interna de la membrana
de los lisosomas tiene muchas glucoproteinas para evitar verse atacado por los enzimas que contiene.

Existen dos tipos de lisosomas:
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% Lisosomas primarios: son lisosomas recién formados, en su interior solo contienen enzimas. Ej.: el
lisosoma 1°"° especial presente en el acrosoma del espermatozoide para poder penetrar en el 6vulo.

% Lisosomas secundarios: resultan de la unidén de un lisosoma primario con otro tipo de vesiculas,
normalmente con materia organica. Por tanto, su contenido es heterogéneo y es en los que se
produciran procesos de digestion celular. Se llaman también vacuvolas digestivas y pueden ser:

* Vacuolas digestivas heterofagicas: proceden de la unidn de un lisosoma primario con un
fagosoma, formado por endocitosis (la membrana reconoce la particula, se invagina vy, al
estrangularse, forma una vesicula que contiene particulas provenientes del exterior de la célula).
En este caso, al ser un fagosoma + un lisosoma, los lisosomas 2°" se llaman fagolisosomas.

* Vacuolas digestivas autofagicas: resultan de la union de un lisosoma primario con una vesicula
que contiene moléculas u organulos propios llamada autofagosoma (p.ej. una mitocondria que no
funciona correctamente) que han sido rodeados por la membrana del RE. En este caso, al ser un
autofagosoma + un lisosoma, los lisosomas 2>™* se llaman autofagolisosomas.

Segun se formen vacuolas digestivas heterofagicas o autofagicas se habla del proceso de heterofagia
(en la que la célula incorpora material del exterior y lo digiere) o autofagia (la célula envuelve con
membrana del RE los organulos defectuosos o estructuras propias que quiere digerir). También se
puede hablar de heterofagocitosis o autofagocitosis respectivamente.

% Los restos no digeridos, procedan de un proceso de autofagia o de una heterofagia, se expulsan de la
célula por exocitosis, al fusionarse la vesicula con los desechos no digeridos a la membrana plasmatica.
Otras veces, las vesiculas con estos restos no se expulsan y permanecen en el interior celular formando
cuerpos residuales.

* Funciones de los lisosomas:
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% Digestion de materia organica (por eso necesitan un pH acido). La digestion puede ser extracelular si
expulsan sus enzimas al citoplasma (p.ej. en hongos o en las células del tubo digestivo) o digestidn



intracelular si se unen a la vacuola que contiene la sustancia a digerir (que puede ser tanto la autofagia
de organulos defectuosos como la heterofagia de particulas fagocitadas e incluso patégenos).

*En vegetales, no existen lisosomas propiamente dichos pero si unas vacuolas vegetales que tienen una
funcidn equivalente de digestion intracelular.

Tras la digestion, las pequenas
moléculas (aminoacidos,
monosacaridos, etc.) pasan al
citosol para ser utilizados.

material del exterior y a

La célula incorpora
continuacién lo digiere.

J Fagosoma

Fagolisosoma

Bacteria

HETEROFAGIA

Defecacion
celular

AUTOFAGIA En algunas células, los restos no
] Autofagolisosoma | digeridos se expulsan al exterior por
exocitosis (defecacion celular) y en
Mitocondria ~ Autofagosoma otras permanecen en su interior (en

los cuerpos residuales).

La célula también digiere
orgénulos defectuosos.

* La digestion celular se refiere bdsicamente a la protedlisis (=degradacion de las proteinas) con la
finalidad de reciclar o degradar los aminodcidos resultantes. Esta protedlisis se da tanto en el interior de
los lisosomas a pH dcido como en los proteosomas presentes en el citoplasma.

4. PEROXISOMAS:

Los peroxisomas son organulos pequefios delimitados por una membrana sencilla y que presentan un
nucleo cristalizado. En el interior de los peroxisomas existen enzimas oxidantes que se encargan de degradar
ciertas bases nitrogenadas, acidos grasos, aminoacidos y compuestos organicos perjudiciales. En los
peroxisomas también se dan algunas reacciones metabdlicas importantes como la B—oxidacion de acidos
grasos. En definitiva, son vesiculas con enzimas oxidativos en su interior, como la oxidasa. Algunas de las
reacciones de oxidacidn que ocurren en su interior, como la oxidacion de acidos grasos de cadena larga,
producen sustancias reactivas del O, que deben eliminarse, como los perdxidos (p.ej. el agua oxigenada,
H.0,), que son muy toxicos para la célula. Afortunadamente, los peroxisomas también poseen enzimas como
la catalasa que los descomponen evitando cualquier dafo.

* La catalasa es la que crea burbujitas cuando te pones agua oxigenada en una herida.

5. GLIOXISOMAS:

Los glioxisomas son un tipo de peroxisomas (es decir, vesiculas con enzimas oxidativas en su interior)
que permiten sintetizar glicidos a partir de lipidos. Solo existen en hongos filamentosos y plantas, en las que
permiten sintetizar glucosa para el embridn a partir de las reservas lipidicas de las semillas en germinacion.
Los enzimas de los glioxisomas son capaces de hidrolizar y oxidar los acidos grasos y, mediante la llamada via
del glioxilato, se obtienen productos intermedios para la gluconeogénesis (= obtencidn de glucosa a partir de
otros compuestos no glucidicos).



6. VACUOLAS | VESICULAS:

Las vacuolas son vesiculas constituidas por una membrana que se forma a partir del RE, del aparato de
Golgi o de invaginaciones de la membrana plasmatica.

En células animales, las vacuolas suelen ser pequeias y normalmente se denominan vesiculas.

En células vegetales suelen ser muy grandes ocupando incluso el 90% del volumen celular. Suele haber
solo una por célula (a veces hay dos) y su membrana recibe el nombre de tonoplasto.

* Funciones de las vesiculas/vacuolas en general:

@

% Las vesiculas en general almacenan y transportan sustancias entre el RER, el aparato de Golgi, y el
medio externo (vesiculas fagociticas, pinociticas, etc.). A veces, incluyen algun tipo de sustancia de
forma predominante y entonces se habla de inclusiones citoplasmaticas.

@

% En cuanto a algunos protozoos, sus vacuolas pulsatiles expulsan continuamente H,O del citoplasma
para solucionar el problema que sufren al vivir en un medio hipoténico.

* Funciones especificas de las vacuolas vegetales:

@

% Las vacuolas vegetales almacenan tanto productos de desecho, productos de reserva y otras
sustancias, como los pigmentos que proporcionan color a los pétalos, sustancias toxicas para
protegerse de depredadores, etc.

% Lagran vacuola central presente en células vegetales ayuda a mantener el equilibrio osmético. El H,O
entra a las vacuolas por 6smosis y contribuye a mantener la célula turgente. Esta turgencia proporciona
soporte a las plantas herbaceas, complementando a la rigidez que da la pared celular.

7. MITOCONDRIAS:

Las mitocondrias aparecen en todas las células eucariotas. Intervienen en el metabolismo respiratorio
aerobio (con O,) para la obtencion de energia. Son mas abundantes en células que necesitan un elevado

aporte energético (como las fibras musculares o los espermatozoides).

*Hasta hace poco tiempo, se pensaba que las mitocondrias se heredaban Unicamente de la madre, pues
provenian exclusivamente del dvulo en la fecundacion (el espermatozoide no introducia sus mitocondrias, sélo su
ADN). Sin embargo, estudios recientes han demostrado que esto puede no ser asi, pues se han dado casos de
transmision de enfermedades mitocondriales (debidas al ADN mitocondrial) de padre a hijo. Aun asi, la inmensa
mayoria de mitocondrias se heredan de la madre pero la ciencia se va rehaciendo cada dia.

Su origen se explica segun la teoria endosimbiodtica (Lynn Margulis) que propone que provienen de
procariotas aerobias que entraron en la célula eucariota primitiva mediante endocitosis, permaneciendo en
su interior como mitocondrias al establecer una relacion de simbiosis. Las pruebas que apoyan esta teoria
son: la existencia de ADN mitocondrial (circular de doble cadena y sin histonas como el bacteriano),
ribosomas propios similares a los bacterianos y la propia existencia de la doble membrana, con la membrana
mitocondrial interna sin colesterol (como la de las bacterias).

* Estructura de la mitocondria (del exterior al interior):

e Membrana mitocondrial externa: parecida a la de otros organulos, muy permeable y contiene proteinas
de transporte.

e Espacio intermembranoso: entre las 2 membranas y con composicion parecida al citoplasma.



¢ Membrana mitocondrial interna: Presenta crestas

A

o invaginaciones (aumenta la superficie en la que se

Espacio intermembrana

dardn las reacciones metabdlicas). Carece de
colesterol y es mas impermeable. Contiene
proteinas de transporte de electrones y enzimas, Ribosoma e

como la ATP sintasa (sintesis de ATP). Granulos

e Matriz mitocondrial: En ella, aparecen un gran
numero de enzimas (implicadas en reacciones
metabolicas), ribosomas mitocondriales similares
a los bacterianos (mitorribosomas) que sintetizaran
las proteinas mitocondriales y el ADN mitocondrial.
El ADN mitocondrial es una molécula mas pequefia y con menor n° de genes que el ADN del nucleo,

Membrana interna
Membrana externa

ademas es circular cerrado. Es de doble cadena como el ADN nuclear pero que no esta tan condensado
ni unido a histonas. Al tener su propio ADN y sus propios ribosomas, dentro de las mitocondrias se dan
los procesos de replicacion, transcripcion y traduccion para sintetizar las proteinas propias de la
mitocondria.

* Funcion de las mitocondrias:

@

% Producen energia mediante la oxidacién

de la materia organica, principalmente GLUCOUISIS

monosacaridos y acidos grasos, utilizando =iy [Cotena traneportadors de slectrones
O, y desprendiendo CO, y H,O. Este

proceso se conoce como respiracion

celulary consta de varias reacciones entre

las que destacan:

e el ciclo de Krebs y la B-oxidacion de
los acidos grasos que transcurren en
la matriz mitocondrial.

e Acumulacién de H' y, por tanto,
generacion de un gradiente de H* que
luego permitira sintetizar ATP en el
espacio intermembranoso.

e la cadena de transporte de electrones y fosforilacion oxidativa que sucede en las crestas de la
membrana mitocondrial interna.

* En la siguiente imagen aparece al detalle una mitocondria vista con el microscopio electronico de transmision:
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Las mitocondrias son cilindricas pero dependiendo del corte realizado en la muestra, pueden aparecer
ovaladas o incluso circulares (depende del dngulo con el que cortes el fuet, las secciones tendrdn una forma
u otra). En todos los casos, las mitocondrias no se tifien tan oscuras como los lisosomas y en ellas se
distingue la doble membrana, tanto la membrana mitocondrial externa como la membrana mitocondrial
interna formando las crestas mitocondriales. En la imagen agrandada, el numero 1 corresponde a la matriz
mitocondrial (en la que, como veremos con detalle en el metabolismo, tiene lugar la descarboxilacion
oxidativa, el ciclo de Krebs, la 8-oxidacion y la sintesis de proteinas mitocondriales) y el numero 2
corresponde a las crestas mitocondriales o membrana interna mitocondrial (donde se lleva a cabo la
fosforilacion oxidativa y donde se encuentra la cadena respiratoria).

8. CLOROPLASTOS:

Los cloroplastos forman parte de un conjunto de organulos vegetales denominados en general
plastos. Se distinguen varios tipos:

» Cromoplastos: contienen pigmentos como los cromoplastos del tomate.

» Leucoplastos: incoloros y almacenan sustancias de reserva. Los amiloplastos almacenan almidén.

Los cloroplastos son plastos que contienen clorofila, un pigmento de color verde, gracias al cual
realizan la fotosintesis. Se encuentran en las zonas verdes de las plantas (hojas y tallos verdes) y también
en las algas.

Su origen se explica, al igual que el de las mitocondrias, mediante la teoria endosimbiética (Lynn
Margulis) que propone que los cloroplastos provienen de cianobacterias fotosintéticas que entraron en la
célula eucariota primitiva mediante endocitosis, permaneciendo en su interior al establecer una relacion
de simbiosis. Las pruebas que apoyan esta teoria son: la existencia de ADN plastidial (circular de doble
cadena y sin histonas como el bacteriano), ribosomas propios similares a los bacterianos y la propia
existencia de la doble membrana, con la membrana plastidial interna sin colesterol (como en bacterias).

* Estructura del cloroplasto (desde el exterior al interior):

e Membrana plastidial externa: parecida a la de otros orgdnulos, muy permeable y con proteinas de
transporte.

tilacoides de
la estroma

e Espacio intermembranoso: entre las 2
. , estroma
membranas y con composicion parecida al

citosol.

e Membrana plastidial interna: Es mucho grana

menos permeable pero permite el paso de

determinadas moléculas a través de membrana

numerosas permeasas. No tiene crestas ni externa
colesterol como la de las cianobacterias. espacio tilacoide membrana
intermembrana interna

e Estroma: matriz interna del cloroplasto con
un gran n° de enzimas (implicadas en reacciones metabdlicas como el ciclo de Calvin), inclusiones de
almidon, gotas lipidicas, ARN, ADN plastidial y ribosomas (son como los bacterianos y se denominan
también plastorribosomas) que sintetizaran las proteinas del cloroplasto. Al tener su propio ADN y sus
propios ribosomas, dentro de los cloroplastos se dan los procesos de replicacion, transcripcion y
traduccion.

En el estroma estan inmersos los tilacoides:



* Tilacoides: Saculos membranosos internos interconectados entre si. Estan rodeados de membrana
tilacoidal y el espacio interno o lumen de los tilacoides es el espacio intratilacoidal. Existen dos tipos
los tilacoides: los tilacoides que atraviesan longitudinalmente el estroma (tilacoides de estroma o
lamelas) y los tilacoides de grana que se agrupan formando pilas denominadas grana, En la
membrana tilacoidal estan los pigmentos fotosintéticos (la clorofila) y las ATP sintasas, similares a
las de las mitocondrias, implicadas en este caso en el proceso de fotofosforilacion.

* El cloroplasto tiene 3 membranas (externa, interna y tilacoidal) y 3 espacios # (intermembranoso, estroma
y tilacoidal). El lumen de los tilacoides puede llamarse espacio intratilacoidal o tilacoidal.

* Funcion de los cloroplastos:

En los cloroplastos tiene lugar la fotosintesis, que ocurre en dos etapas:

Membrana externa
del cloroplasto

Membrana interna
del cloroplasto

Ciclo
de Calvin

<

Glécid

g

v

(2) Reacciones dependientes (b) Reacciones independientes
delaluz{(enla de 1a luz {en el estroma)
membrana tilacoidal)
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% Fase luminica: se da en la membrana tilacoidal donde se encuentran la clorofila, los
fotosistemas, asi como las cadenas de transporte de electrones y las ATP sintasas implicadas en
la fotofosforilacion. En esta fase, se convierte la energia luminica en energia quimica (ATP) y se
genera poder reductor (NADPH). Ademas, también durante esta fase, en el lumen de los
tilacoides o espacio intratilacoidal, se acumulan H* para generar el gradiente electroquimico y
también se da la fotdlisis del H.O que liberard O, como producto de desecho.

%+ Fase oscura: no necesita luz y tiene lugar en el estroma. Es el ciclo de Calvin, es decir, la fijacion
del CO, en moléculas organicas (glucosa y su posterior almacenamiento en forma de almidon).

* En la imagen aparece al detalle un cloroplasto visto
con el microscopio electronico de transmision. Los
cloroplastos son mds grandes que las mitocondrias y
tienen formas variadas, normalmente son ovalados o
con forma de media luna. Se distingue la doble
membrana y, en su interior, son muy visibles los
tilacoides apilados (grana) de color mds oscuro.




