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非生物逆境胁迫下植物钙信号转导的分子机制
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摘要    Ca2+作为植物细胞中最重要的第二信使, 参与植物对许多逆境信号的转导。在非生物逆境条件下, 植物细胞质内的钙离

子在时间、空间及浓度上会出现特异性变化, 即诱发产生钙信号。钙信号再通过其下游的钙结合蛋白进行感受和转导, 进而在细

胞内引起一系列的生物化学反应以适应或抵制各种逆境胁迫。目前在植物细胞中发现Ca2+/CDPK、Ca2+/CaM和Ca2+/CBL 3类

钙信号系统, 研究表明它们与非生物逆境胁迫信号转导密切相关。本文通过从植物在非生物逆境条件下钙信号的感受、转导到

产生适应性和抗性等方面, 介绍钙信号转导分子机制的一些研究进展。
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低温、干旱和盐害等一些非生物胁迫严重影响植

物的生长和发育(Xiong et al., 2002)。植物为适应各种

外界环境刺激, 以最大限度的减少逆境对自身的伤害, 在

长期的进化过程中, 从对逆境信号的感知、胞间转导和

传递到最终表达各种逆境基因, 产生适应性, 形成了一系

列复杂的逆境信号传递的分子机制。其中, 钙离子作为

胞内的第二信使, 在植物对各种逆境信号的转导中起着

重要作用(Gilroy and Trewavas, 2001)。

植物在很多非生物胁迫下, 其细胞质中的钙离子浓

度会出现特异性的变化。一般认为, 细胞质中的这种钙

离子浓度的特异性变化是它作为细胞次级信使来区分

不同原始信号的一种反应, 并通过与它的作用介质——

钙结合蛋白相互作用而将信号继续向下游传递, 进而在

细胞内引起一系列的生物化学反应以适应或抵制各种

胁迫。

由于干旱和盐碱等自然灾害是未来农林业面临的

重大难题, 因此, 通过研究逆境胁迫下钙信号的转导机

制, 进而了解植物的抗逆分子机制, 对我们以后进一步

通过分子育种手段来提高植物的抗逆特性具有重要的

意义 。

1    植物对逆境信号的感受及钙信使的
产生

植物对干旱、低温及盐害等逆境条件感受能够引发细

胞内多条信号转导途径。而细胞外部的这些逆境信号

需要细胞感受并跨越细胞膜才能把信息输进细胞, 从而

诱导相应基因的表达, 产生各种生物反应。虽然到目前

为止还没有发现在植物细胞膜上存在能够感受干旱、

低温以及盐害等逆境的受体, 但是这些逆境条件会引起

细胞膜渗透压的增加(Boudsocq and Lauricre, 2005),

会引起细胞质壁之间的机械胁迫以及影响膜的流动性

等。植物体通过膜的这些变化将外界的这些环境刺激

间接由膜上的受体发生感应, 受体接到信号后, 再通过膜

上一系列磷酸化反应(主要是G蛋白、磷脂酶介导)激活

膜上的钙离子通道, 引起钙离子从钙库释放到细胞质, 从

而导致细胞质内钙离子浓度增加(Chinnusamy et al.,

2004), 即诱发植物细胞产生了钙信号, 并完成了由膜外

到膜内的信号传递过程。但不同的逆境胁迫引发的钙

信号, 在变化幅度、时间及空间分布上有所不同, 即产

生了不同特征的所谓 “钙信号”(Ca2+ signature)。如

.专题介绍.
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低温会导致拟南芥细胞质内的钙离子浓度增加幅度较大,

而时间只有几秒到几十秒(Knight et al., 1996)。盐胁

迫所引起小麦细胞内的钙离子浓度增加幅度较小, 但持

续时间较长, 达几分钟到十几分钟(Bush, 1996); 而番茄

在低氧胁迫下所引起的“钙信号”会持续几个小时

(Price et al., 1994)。逆境胁迫引起细胞质内钙离子浓

度的升高主要有两个来源, 一是细胞壁, 另一个是细胞内

钙库, 即液泡和内质网。

植物细胞感受刺激后,  钙离子通过钙离子转运体

(calcium transporters)来调节细胞内钙离子浓度, 以产

生相应的“钙信号”。在膜上主要有三类钙离子转运

体, 主要包括: 钙通道(calcium channel)、钙离子转运

载体(calcium carrier)和钙泵(calcium pump)。细胞膜

上的钙通道按电压依赖性可分为去极化钙离子通道

(depolarization-activated cation  channel, DACC), 超

极化钙离子通道(hyperpolarization-activated cation

channel, HACC)和非电压依赖性通道(voltage-indepen-

dent cation channel, VACC)3种类型; 另外两类钙离子

转运体主要包括 H+/Ca2+酶(钙离子转运载体)和 Ca2+-

ATP酶(钙泵), 它们是细胞内钙离子的反转运系统, 主要

调节细胞质内钙离子的外流, 维持胞内钙离子的稳态平

衡。在植物细胞膜上广泛分布各种钙离子转运体, 而且

其调控机制不同, 它们的存在使植物对各种逆境胁迫信

号的转导变得非常灵活(White and Broadley, 2003)。

已经证实, 去极化钙离子通道在低温逆境条件下可以启

动打开, 引起胞内钙离子浓度的上升, 从而导致与低温相

关的特异“钙信号”产生; 而超极化钙离子通道则在

干旱逆境条件下诱导的气孔关闭过程中起着重要作用

(Mazars et al., 1997; Blatt, 2000)。另外, 在很多逆

境胁迫条件下, IP3和cADTR也能够启动钙库释放钙离

子, 引起胞内钙离子浓度的迅速升高(Takahashi et al.,

2001)。在各种逆境条件下植物细胞首先通过钙离子的

内流产生钙信号, 在完成传递信号功能后, 钙离子再通过

H+/Ca2+酶和Ca2+-ATP酶等反转运系统把细胞质内的钙

离子重新运到钙库, 即通过钙离子的外流通道来终结相

应的逆境信号。

2   钙信号的转导及各种钙信号系统在植
物对逆境应答反应中的作用

在细胞中与钙离子结合的信号元件主要包括响应元件

(sensor responders)和传感元件(sensor relays)两类蛋

白(Sanders et al., 2002)。前者与钙离子结合后能够

直接产生信号效果, 所以既是钙信号的感应器又是钙信

号的效应器, 主要是一些钙依赖蛋白激酶(calcium de-

pendent protein kinase, CDPK)类蛋白(Harmon et al.,

2001)。它们既含有类似于钙调蛋白的与钙离子结合的

结构域, 也含有蛋白激酶的结构域。后者与钙离子结合

后还必须与目标蛋白相互作用才能产生信号效果, 主要

是一些蛋白磷酸酶类 ,  目前已经鉴定出包括钙调素

(CaM)、钙调磷酸酶 B类似蛋白(calcineurin B-like,

CBL)等多类钙结合蛋白家族。以上钙信号元件有一个

共同特征就是都含有与钙离子结合的EF手型结构区域

(Haeseleer et al., 2002)。EF手型结构由 12个氨基

酸残基组成,  其中,  在 1、3、5、7、9 和 12 位上

的氨基酸非常保守, 它们组成了该结构的基本框架, 而且,

为了保持该结构的稳定性, 在第6位上的氨基酸— —谷

氨酸不能被其它氨基酸所取代(Luan et al., 2002)。它

们各与一个钙离子结合, 引起蛋白构象改变, 从而激活该

蛋白功能, 并与下游蛋白相互作用共同组成多条信号系

统, 参与植物生长发育的调节及应对外界各种逆境信号

的转导。

2.1    Ca2+/CDPK信号系统与植物的抗逆性

CDPK家族有钙依赖蛋白激酶(CDPKs)家族、CDPK关

联蛋白激酶 ( C R K s )家族、钙调素依赖蛋白激酶

(CaMKs)家族、钙和钙调素依赖蛋白激酶家族(SnRKs)

4种类型(White and Broadley, 2003)。该家族在结构

上具有明显的特征, 都具有典型的Ser/Thr蛋白激酶保守

序列; 虽然每个家族响应钙离子的机制不同, 但与CaM

类似, 每个家族成员调控区内都含有与钙离子结合的EF

手型结构。CDPK只有当与钙离子结合后才能表现出

活性, 进而通过磷酸化作用将信号向下游传递。不同的
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CDPK在调控区有差异, 这种差异通过与不同特征“钙

信号”特异反应来介导不同的钙信号, 从而将干旱、高

盐及冷害等不同逆境、不同强度的环境刺激转化为不

同的细胞内反应。此外, 多数 CDPK在 N端含有与蛋

白质定位(膜定位)相关的豆蔻酰化位点(MGXXXSK), 说

明 C D P K 所调节的底物多数位于细胞膜上。但是 ,

Zhang等(2005b)发现水稻中的OsCDPK14蛋白并不含

有该结构, 而是作为细胞质中的信号因子来介导信号转

导的, 说明CDPK家族在调解信号转导中具有多样性和

可选择性。近年来通过对拟南芥、水稻等植物研究表

明 CDPK家族有多个成员, 其中拟南芥含有 12个亚家

族 34个成员, 水稻有 27个成员(Harper et al., 2004),

而且它们大多与逆境信号转导有关。已经证实, 拟南芥

AtCDPK1基因和 AtCDPK2基因在干旱和盐诱导条件

下, 表达大量增强(Urao et al., 1994); 另外, Sheen

(1996)证实拟南芥AtCPK10和AtCPK30参与了对ABA

和非生物胁迫的信号转导。Saijo等(2000)研究发现水

稻OsCDPK7基因的超量表达能够诱导与干旱、冷害

及盐害有关基因表达, 表明OsCDPK7介导了钙信号对

干旱、冷害和盐胁迫等逆境信号的转导。Zhang 等

(2005a)在烟草中克隆得到的NtCPK4基因在赤霉素和

盐处理条件下其表达显著增加, 说明NtCPK4基因在调

节植物对外界环境胁迫中起着重要作用。

CDPK家族主要是通过一系列的磷酸化和去磷酸化

作用来调节CDPK底物的活性完成钙信号的传递过程。

目前在植物细胞内共发现几类CDPK的底物: 一类是结

瘤素, 它是一类跨膜转运蛋白, 可能在代谢物跨越豆科根

瘤共生膜运输时起主要作用; 二是质膜质子泵— — H+-

ATPase; 此外, 与逆境胁迫有关的一些钾离子和氯离子

内流通道、水孔蛋白、Ca2+-ATPase及逆境诱导型启

动子HVA1等都可能是CDPK作用的底物(杨洪强和梁

小娥, 2003)。Rodrigurez Milla等(2006)通过酵母双杂

交方法得到了拟南芥AtCPK4和AtCPK11蛋白的作用

底物AtDi19, AtDi19是细胞内存在的一小类与胁迫有关

的基因家族——AtDi编码的蛋白成员之一, 它只特异的

结合AtCPK4和AtCPK11蛋白, 而与其它AtCPK蛋白

成员结合很弱或者不结合。所以, CDPK家族主要是通

过调节底物并在下游形成多个支路将信号放大来调节信

号传递。

2.2 Ca 2+ /CaM信号系统与植物的抗逆性

CaM是植物细胞中最重要的一类钙信号传感元件, 含有

150个左右的氨基酸残基, 并且不同钙调素之间结构非

常保守。每个钙调素中都含有 4个长度为 12个氨基酸

残基的EF手型结构, 它们各与一个钙离子结合, 引起钙

调素构像发生变化从而激活钙调素行使信号转导功能。

钙调素作为一类重要的信号传递信使主要是通过与CaM

结合蛋白(CaMBP)结合来调节细胞内的一些生理生化反

应。目前已经在植物中发现 CaM有多个亚型, 不同的

CaM亚型可以结合不同的靶酶(CaMBP), 也可以竞争结

合相同的靶酶(刘宏涛等, 2001)。由于不同的 CaM亚

型对钙离子结合能力不同, 所以它们在调解靶酶及由此

参与的钙信号转导途径也存在差异。所以, 植物中多个

CaM亚型的存在进一步增强了钙信号介导的信号网络的

多样性和复杂性(刘曼等, 2005)。Cong等(1997)研究发

现热激能引起玉米细胞质内钙调素含量的升高, 而且

Ca2+/CaM信号系统及其目标蛋白还参与了许多热激基

因的转录调节(Sun et al., 2000; Liu et al., 2003)。有

证据表明低温、触摸伤害、水分胁迫及盐胁迫等也能

引起细胞内CaM含量的升高; 用AtCaM3超表达转基因

拟南芥研究表明, AtCaM3可以抑制冷诱导基因COR的

表达(Townley and Knight, 2000), 说明多种非生物胁迫

都与Ca2+/CaM信号系统有关。钙调素在植物细胞中分

布非常广泛, 已经发现在植物根、茎、叶等器官中都

有CaM的存在, 而且CaM不仅存在于细胞质中, 孙大业

和马力耕(2001)通过多种实验方法, 在多种植物体中的

细胞壁中也发现了 CaM的存在,  从而证实了细胞外

CaM存在的普遍性并提出了胞外CaM的信号转导机制

模型。后来研究发现胞外 CaM参与了包括细胞增殖、

花粉萌发等多种细胞生理活动, 但对于胞外CaM是否介

导植物的非生物逆境的信号转导还未有报道。此外, 在

植物中还存在一些钙调素类似蛋白(CaM-like proteins),

它们含有1-6个EF手型结构, 与钙调素同源性不高, 在

拟南芥中主要包括CaBP22、AtCP1、 TCH2、TCH3
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和 TCH4等(Ling and Zielinski, 1993; Braam et al.,

1997; Jang et al., 1998), 这类蛋白在调节植物对外界

的环境刺激中同样起着重要作用; 研究发现在热激条件

下能够诱导拟南芥中编码钙调素类似蛋白基因 ——

TCH2、TCH3、TCH4的表达, 而热激的同时钙离子

的螯合剂EGTA却能够抑制它们的表达, 说明该类蛋白

参与了拟南芥对热激逆境的调节; 而在水稻中发现的一

些受 ABA 诱导的基因所编码的钙结合磷酸酶类 ——

EFA27、ABI1、ABI2等也属于钙调素类似蛋白(White

and Broadley, 2003)。

CaM有两类结合蛋白(CaMBP), 一类依赖于钙离子,

一类不依赖于钙离子。它们在植物体内广泛存在, 且广

泛参与包括植物体发育、代谢以及植物对逆境的反应

调节等多种生理作用(毛国红等,  2004)。Chung等

(2000)在研究小麦盐胁迫反应中发现了一个在N端含有

编码CaMBD结构域的基因SCA1, 而且该基因能够被

钙调素激活。此外, 在拟南芥、玉米等植物中也发现

了该类基因的存在(Geisler et al., 2000; Subbaiah and

Sachs, 2000), 且它们都与盐胁迫密切相关。

2.3  Ca2+/CBL信号系统与植物的抗逆性

CaN是最先在动物细胞中发现的一种广泛分布的、参

与多种信号转导的Ser/Thr蛋白磷酸酶家族成员, 有一个

催化亚基(CNA)和一个调节亚基(CNB)。两个亚基之间

紧密结合, 只有在变性条件下才能分离, 单独的催化亚基

只有非常低的活性。其中CNA由521个氨基酸组成, 含

有5个结构域, N端15-24位氨基酸之间的区域, 与CNB

存在交互关系, 可能参与对其催化活性的调节; 14-342

之间为催化域; CNB结合域位于 343-373之间; 390-

414之间是CaM结合域; 自身抑制域位于 469-486之

间(Guerini, 1997)。CNB属于钙离子结合蛋白家族, 含

有168个氨基酸残基, 与CaM一样, CNB也含有4个与

钙离子结合的 EF手型结构。钙离子对 CaN的调节主

要是通过CaM和CNB来实现的。近年来, 对植物钙调

磷酸酶蛋白的鉴定及功能研究也逐渐成为信号转导中的

热点问题。目前, 在植物中已经发现一类在结构及功能

上与CNB类似的钙调磷酸酶类似蛋白家族, 即CBL家

族。该类蛋白也含有 4个 EF手型结构, 而且各个CBL

成员之间的EF手型结构非常保守(Kolukisaoglu et al.,

2004)。目前在拟南芥及水稻中已经发现 10种编码该

类蛋白的基因。其中, 对CBL1、CBL4(SOS3)及CBL9

的研究较为详尽, 它们在植物的逆境信号转导中起着重

要作用, 已经鉴定出CBL4(SOS3)与植物盐胁迫信号转

导密切相关(Liu et al., 1998; Sanchez-Barrena et al.,

2005)。Kudla等(1999)和 Cheong等(2003)通过对

CBL1基因缺失发现, 能大大提高植物对干旱和盐胁迫的

敏感性, 而且该基因的缺失能够影响一些与胁迫有关的

转录因子的表达。P a n d e y 等( 2 0 0 4 )发现拟南芥

AtCBL9基因的表达在低温、干旱、盐害及 ABA等多

种胁迫下都会发生改变。

CBL是植物中存在的一类能够结合钙离子小蛋白家

族, 缺乏其它功能区域, 它们只能通过与下游蛋白CIPK

(与CBL作用的蛋白激酶)相互作用才能将信号向下游传

递(Kim, 2000; Batistic and Kudla, 2004)。CIPK与

CBL的作用位点位于CIPK的C端含有21-24个氨基酸

残基保守序列区域,  即 NAF 区 (Shi et al .,  1999;

Albrecht et al., 2001)。目前在拟南芥和水稻中已经发

现超过 25种 CIPK编码基因。所以, 一种 CBL可能与

多种CIPK相互作用或者几种CBL和一个CIPK相互作

用, 从而组成很多信号传递的支路(Luan et al., 2002)。

不同逆境或者不同逆境程度通过不同信号支路途径向下

游传递, 从而引起与逆境因子相应的转录因子或功能基

因的表达, 来调节细胞适应和抵抗外来逆境(Kobayashi

et al., 2004)。Kim等(2003b)在水稻中克隆出了一个

与CIPK家族非常类似的一个基因OsCK1, 它编码的蛋

白可以与AtCBL3蛋白相互作用, 并且能够在低温及其

它逆境条件下被强烈诱导。Liu和Zhu(1998)在对拟南

芥的耐盐性相关基因的筛选过程中不但获得了CBL家族

中一类与盐害密切相关的基因—— AtSOS3(即AtCBL4),

而且获得了它的下游目标蛋白基因 A t S O S 2

(AtCIPK24)及由它们共同调控的功能基因 AtSOS1。

研究发现 AtSOS1的表达受 AtSOS3和 AtSOS2共同

调节, 而且AtSOS1编码的蛋白— — Na+/H+反转运蛋白

有助于提高植物的耐盐性(Halfter et al., 2000; Shi et
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al., 2003; Sanchez-Barrena et al., 2005)。最近,

Mahajan等(2006)对豆荚克隆得到一种 PsCBL和

PsCIPK基因,  通过研究发现,  其表达能够被盐、低

温、伤害、钙及水杨酸(SA)诱导。基于以上证据,可

以看出CBL家族在植物的逆境信号转导中起着重要作

用, 而且存在多条信号转导支路来介导各种逆境胁迫。

此外, 在植物细胞内还含有一些无EF手型结构但能

结合钙离子的蛋白, 主要包括磷脂酶 D(PLD)、钙膜联

蛋白(annexin)、钙联结蛋白(calnexin)、钙网蛋白

(calreticulin)、集钙蛋白(calsequestrin)及Bip蛋白(一

类热激蛋白)等(White and Broadley, 2003), 它们主要

通过一些特异结构域与钙离子结合, 与钙离子结合后能

够直接产生信号效果, 并在维持细胞质内钙离子平衡、

膜代谢、植物的生殖发育等过程中起着重要作用(Clark

et al., 2001; Furuichi et al., 2001)。而且发现磷脂酶

D 和一些钙膜联蛋白与植物的逆境信号转导有关

(Ritchie et al., 2002; White et al., 2002)。

3    钙信号转导通路与其它逆境信号通路
之间的分子交叉机制

植物从最初对逆境信号的感受到最后对基因转录水平的

调节要激活多条信号转导通路, 包括钙信号转导通路,

ABA信号转导通路, MAPK级联信号通路等, 各个信号

通路之间相互交叉、相互调控, 共同完成植物对逆境的

抵抗或适应。其中, 钙信使是各个信号传递途径中的交

叉节点(cross-talk)(Knight et al., 1998)(图 1)。

在各个信号通路之间相互调控的机制研究上, 研究

最多的是ABA信号通路和钙信号通路之间相互调控的

机制。已经证实, 植物在多种非生物逆境胁迫下都能够

不同程度地刺激体内脱落酸(ABA)的合成, 积累ABA是

植物在逆境胁迫条件下的普遍反应, 它可以作为胞间信

使在植物逆境信号传递中起重要调节作用。根据植物

在逆境信号传递中是否受 ABA调控可分为: ABA依赖

途径和非 ABA依赖途径(Shinozaki and Shinozaki,

1997)。在ABA依赖途径中, 多数情况下钙信使也是参

与逆境信号传递的。已经证实逆境条件下诱导的气孔

关闭与ABA有关, 并且根据在气孔关闭的信号转导过程

中是否有钙离子参与可分为: 钙离子依赖型和钙离子非

依赖型两种类型(Gilroy et al., 1990), 其中钙离子依赖

型是主要类型。在拟南芥、鸭跖草等 ABA诱导的保卫

细胞气孔关闭的信号转导过程中, 钙离子都扮演着重要

角色(Leckie et al., 1998; Allen et al., 1999a; Pei et

al., 2000)。另外, 研究表明植物细胞内钙离子调节剂

cADPR也受ABA信号诱导, cADPR可通过释放钙库中

的钙离子导致 ABA 诱导的基因 RD29、KIN2 表达

(Leung and Giraudat, 1998; Allen, 1999b)。Sheen

(1996)证实CDPK参与了ABA依赖的转录激活过程, 而

Yan等(1997)发现Ca2+/CaM信号系统参与了干旱和盐

图 1  受钙信使调控的逆境信号传递网络

钙信使及其受体蛋白是各个信号转导途径中的交叉节点, 可能也是
其它信号传递途径— — ABA信号转导途径、MAPK级联信号系统
等的上游调控元件。它们与很多逆境应答基因的转录调控有关(实
线表示已知信号途径, 虚线代表未阐明的信号途径)。

Figure 1    Regulation networks of stress responses to drought,
salt and cold stress (Boudsocq and Laurière, 2005)

Ca2+ and their interacting proteins may be the cross-talks among
ABA-dependent, MAPK and other stress signaling pathways. And
they served as the upstream elements play an important role in
regulating of some stress genes expression (The real lines mean
the known pathways, and the broken lines point to the pathways
that are still unclean).
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胁迫诱发的 ABA信号转导过程。最近研究发现, 拟南

芥 CBL1、CBL9及 CBL的作用蛋白 CIPK3等都可能

与 ABA逆境信号转导途径有关(Albrecht et al., 2003;

Kim et al., 2003a; Pandey et al., 2004)。

另外,  钙信号途径也可能参与了其它信号传递系

统。Ludwig等(2005)、Mahajan等(2006)研究发现,

钙信使系统参与了MAPK、SA等信号转导途径, 证实

CDPK信号途径的激活可以折中或取代在逆境条件下诱

导的MAPK信号途径, 而且该过程需要乙烯的参与。以

上证据表明植物在信号传递过程中的各个信号系统不是

独立的, 而是相互调节, 共同参与。

4    结束语

虽然, 人们对钙信号系统介导的逆境信号转导机制已经取

得了不少进展, 多种钙信号系统中的元件已经成功鉴定和

分离, 而且对一些信号元件在调节某些生物过程的功能上

也取得了一定了解。但是由于在植物细胞内, 钙信号系

统参与的生物过程错综复杂, 长期的进化选择压力必然形

成了一套严密协调的作用机制, 要完全了解整个钙信号网

络仍有一些问题亟待解决: (1)从植物对逆境信号的感受、

钙信号的产生和转导, 到诱导逆境基因的表达, 其钙信号

系统中还有许多元件的功能还不甚了解; (2) 我们已经知

道在逆境条件下会有钙信号产生, 但是钙信号产生的调控

机制还不清楚; (3) 已经发现在植物胞外也存在由钙信号

介导的信号传递, 但是其信号传递的网络模型还处于研究

的起始阶段; (4) 植物在进化过程中形成了一套非常完善

的适应不良环境的机制, 外来逆境条件能引发不同的信号

传递途径, 钙信号系统内部各分支途径之间以及钙信号途

径与其它信号途径之间存在复杂的交叉转导作用, 研究各

种途径之间的交叉作用也将会是今后信号转导研究中的

另一个热点。

我们相信随着生物信息学、细胞生物学、基因组

学、蛋白质组学的发展及新技术特别是基因工程手段的

应用, 最终会全面揭示植物细胞内整个钙信号系统网络及

其调节相关生物学过程的分子机制。
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Abstract    Ca2+ acting as a second messenger plays a crucial role in stress signal transduction pathways. In plants, intracellular

calcium levels altered in response to multiple abiotic stresses result in calcium signatures. The specific signatures of these calcium

transients are achieved via the function of calcium-binding proteins. So far, three families of calcium-binding proteins have been

identified in plants, including calcium dependent protein kinases (CDPKs), calmodulin (CaM) and calcineurin B-like proteins (CBLs).

The proteins likely recognize specific calcium signatures and relay these signals into downstream responses to accommodate

external stimuli. In this review, we summarize the molecular mechanisms of calcium signal transduction under abiotic stresses.
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