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摘 要 鲕粒岩在古气候、古环境，以及古海洋领域有着独特的研究价值，然而学术界对于鲕粒成因目前仍没有统一认识。近

年来，随着鲕粒形成过程中微生物诱导矿化证据的不断丰富，广为接受的“无机成因”观点正不断受到挑战。本论文从历史和当

前视角，回顾了从“藻类参与”到“细菌参与”，以及现在“有机矿化过程”在微生物成因鲕粒研究方面的历程，对鲕粒形成的地球

生物学过程进行了系统阐述，并着重介绍了鲕粒形成的各类生物—化学模型。但是这些模型能否解决所有鲕粒的成因问题，还

有待进一步工作的检验。考虑到现阶段关于鲕粒成因的认识仍然存在非常大的争议，研究某些特定类型鲕粒的形成机制可为

探究鲕粒成因之谜提供一个突破口，而具有条带状纹层结构的Kalkowsky型鲕粒则最有可能存在微生物参与。这是由于

Kalkowsky型鲕粒一般以贫有机质和富有机质纹层的交替出现为特征，这与Robert Burne所述的“规则纹层状叠层石”或Robert
Riding所述的“混合结构叠层石”特征非常相近，可能意味着它们具有相似的成因。富含有机质的纹层状（或带状）鲕粒虽然在现

代巴哈马碳酸盐沉积环境中很少见，但在其他地区和地史记录中较为常见，通过对这种与叠层石特征非常相似的鲕粒进行研究

可为了解这类鲕粒纹层形成的有机矿化过程提供了一个新的视角。

关键词 鲕粒岩；蓝细菌；硫酸盐还原菌；无定形碳酸钙；有机矿化；二氧化碳浓缩机制

第一作者简介 李飞，男，1986年出生，副研究员，博士生导师，碳酸盐沉积学，E-mail: lifei@swpu.edu.cn
中图分类号 P588.24 文献标志码 A

0 引言

鲕粒是一种球形或椭球形包覆颗粒（coated
grains），由核心和围绕核心的一系列光滑、均匀纹层

共同构成。其中，鲕粒核心常见类型包括化石碎片、

球粒和陆源碎屑矿物等，纹层主要为钙质成分

（CaCO3），少量为磷质、铁质和硅质等。鲕粒粒径一

般在0.25~2 mm [1-2]。早期文献常将直径大于2 mm的

鲕粒称为豆粒（pisoids），但这种用法遭到 Peryt[3]和
Richter[2]等人批评。目前国际沉积学界常把粒径大

于2 mm的鲕粒称为巨鲕（giant ooids）[4-5]，其形貌和内

部结构与正常鲕相比并没有明显差别[6]。鲕粒可以

形成于不同环境，从海洋、湖泊到洞穴，甚至热泉中

均有发现[3,7]。本文主要针对海洋环境下碳酸盐鲕粒

展开论述。

目前最古老的鲕粒记录保存在南非的太古宇

（约3 000 ~ 2 900 Ma）[8]，其出现稍晚于已知最早的生

命记录——叠层石（~3 450 Ma）[9]。此后鲕粒广泛发

育于碳酸盐主导的沉积环境，并在新元古代、寒武

纪、石炭纪、三叠纪，以及侏罗—白垩纪之交分别达

到高峰，这与当时表层海水碳酸钙饱和度显著增加

有关[10-12]。在现代碳酸盐沉积环境下，鲕粒主要形成

于温暖、动荡的浅滩，纬向上主要分布于中—低纬度

（大致沿南、北回归线附近）[7,13-15]，例如巴哈马[16]和加

勒比海[17-18]地区、波斯湾[19]、澳大利亚西海岸（鲨鱼

湾）[20]，南太平洋社会群岛和库克群岛[21]等地。地质

历史时期鲕粒滩的分布与现代类似，但在一些极端

气候环境下，也可能出现在整个中、低纬度地区广泛

发育的现象（例如早三叠世）[12,22-23]。

鲕粒的净生长速率并不快。以现代巴哈马地区

为例，每颗鲕粒每年新增约0.4~18 ng钙质成分，这意

味着直径在 0.25~0.5 mm之间的鲕粒需要几百到数

千年时间才能形成[24-25]。其生长迟缓的原因可能与
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鲕粒之间碰撞、磨蚀造成的质量损失有关[26]。鲕粒内

部结构上表现为同心状、放射状、同心—放射状、泥

晶状等多种纹层类型，且不同类型既可以单独发育，

也可以共生[27-28]。但是，地质历史时期形成的鲕粒受

成岩作用影响并不都能保存下来原始的纹层结构。

原生矿物成分的不同是造成鲕粒保存程度存在差异

的重要原因之一[27]，这主要受控于海水化学性质，表

现为以文石和高镁方解石为主（亚稳定矿物）和以低

镁方解石为主（稳定矿物）的矿物类型的交替变化，

这种变化也被称为“文石海”与“方解石海”之间的

转化[27,29]。

虽然人们对鲕粒在古环境、古气候、古海水性

质、储层特征等方面的作用和价值已经有了深入认

识，但在鲕粒成因这个最基本问题上，长期以来争议

不断（图1）[3,7,10,24,26,29-58]。概括来讲，鲕粒形成主要有物

理作用[35]，化学作用[38]和生物作用[59]三种主要机制，其

中关于生物作用与化学作用哪种机制占主导一直没

有定论。目前被大多数学者所接受的“化学作用主

导”的认识正受到越来越多生物化学证据的挑

战[47-48,51,60]。需要说明的是，关于鲕粒“生物成因”的认

识并非是近年来才开始出现的，在鲕粒研究的早期

阶段学者们就已经有了“生物参与形成”的朴素认

识。随着测试分析技术的不断进步和对有机矿化过

程的深入了解[53,61]，目前沉积学界对于鲕粒“生物和

化学作用共同参与”的认识越来越成熟，大有取代

“化学成因”之势（图 1）。虽然国外学者对鲕粒成因

已经进行过总结[1,3,26,38,43,53,62-65]，但这些认识主要是基于

对现代鲕粒研究的结果，对于地质历史时期其他类

型微生物成因鲕粒阐述有限。国内也有学者对鲕粒

成因进行过非常好的总结[66]，但相关工作开展较早，

对于近十年来鲕粒成因方面的新认识有待梳理。此

外，中国有着丰富的鲕粒岩沉积记录，但对于这些鲕

粒在成因研究领域的价值还有待深入挖掘。

基于此，本文从历史和当前视角，回顾了从“藻类

参与”到“细菌参与”，以及现在“有机矿化过程”在鲕

粒微生物成因研究方面的历程，对鲕粒形成的地球生

物学过程进行了系统阐述，并对一些可能与有机矿化

过程有关的鲕粒类型进行了探讨，这可为进一步认识

鲕粒形成过程、生物与矿物相互作用机理，以及其他

具有类似成因的碳酸盐组分研究提供参考。

1 鲕粒成因研究历史（2000年以前）

最早对鲕粒进行研究的学者被认为是古罗马博

物学家和哲学家Pliny the Elder，他在公元 77年的著

作Naturalis Historia中首次对鲕粒进行了系统描述，

提到鲕粒的形貌与鱼卵有相似之处[34]。之后，

Agricola在 1546年对鲕粒形态和表面特征进行研究

后认为岩石中的鲕粒可类比沙滩上鱼籽的形成与保

存[67]。1665年，Hooke[30]在显微镜下首次观察到鲕粒

的内部特征，并描述这种结构类似于鸡蛋的同心结

构（即，蛋壳、蛋清和蛋黄）。此外，他认为这些颗粒

是在流体环境中产生的。Brückmann在 1721年出版

了关于鲕粒岩的第一本专著[31]，进一步提出鲕粒是石

化的生物结构[34]。然而，Da Costa在 1757年提出，鲕

图 1 鲕粒成因研究主要认识时间线
每个特定发现/观点的引用包括：虎克显微镜研究[30]；第一本鲕粒专著[31]；生物结构[31]；“无机成因”起源[32⁃33]；第一次鲕粒成因争议[32⁃33]；第一次海滩调查[34]；“滚雪球”

模型[35]；蓝细菌（微藻/蓝绿藻）[36⁃37]；“化学成因”模式[38]；第一次培养实验[39]；反硝化细菌（DB: denitrifying bacteria）参与[40]；硫酸盐还原菌（SRB: sulfate⁃reducing bacte⁃
ria）参与[41]；有机质参与[42]；生物诱导矿化[43]；胞外聚合物（EPS: extracellular polymeric substances）贡献[44]；有机矿化作用[45]；超微细菌[46]；无定形碳酸钙（ACC: amor⁃
phous calcium carbonate）[24,47]；光合作用微生物主导[48⁃50]；异养微生物群落主导[51]；微生物群落综合参与[52]；生物成因ACC与物理化学因素参与构型[53]；具体观点详见

第1节；原图参考笔者在《沉积之声》公众号文章《碳酸盐鲕粒工厂》图4
Fig.1 Timeline of principal insights/views in the study history of the genesis of ooids
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粒起源于微小颗粒的连续结晶，而不是生物化石[32]。

1779年，De Saussure[33]也反对“鲕粒来自石化鱼卵”的

观点，并进一步指出在动荡水体中细小矿物会不断

在鲕粒表面聚集，促进其生长。这两种对立的观点

可能是鲕粒成因研究史上生物作用与非生物作用的

首次交锋。

自19世纪以来，随着对现代海滩鲕粒的研究，有

关其成因的认识得以丰富、完善。De La Beche在
1823—1824年对牙买加海滩考察后认为，鲕粒的生

长主要依靠碳酸盐过饱和的搅动水环境[68]；之后，他

提出物理加积和化学沉淀是形成鲕粒的两个重要因

素[68]。Dana[69]也持有类似的观点，并进一步强调灰泥

的物理加积作用对鲕粒生长的重要性。1879年，著

名的鲕粒研究学者Sorby[35]提出鲕粒的生长过程类似

于“雪球”的形成，即鲕粒在滚动过程中通过在表面

黏附大量细小的颗粒而不断长大。但是，这种观点

未被学界广泛接受，因为它无法解释鲕粒光滑的表

面结构（很难被黏附）（图 2a），以及放射状纹层结构

的形成等一系列问题[26,42,70-72]。考虑到鲕粒表面有机

物（生物膜）有捕获细小颗粒的能力，一些研究者认

为物理加积作用也可作为部分鲕粒形成的影响

因素[72-74]。

另一方面，鲕粒来源于宏体生物（或其器官、分

泌物等）的认识也受到了批评[1,43]。从 19世纪末开

始，“微藻”在鲕粒形成过程中的价值受到研究者们

的关注[36,75]。Wethered[36]和 Rothpletz[37]在研究大盐湖

鲕粒时，在与酸性溶液反应后的残渣中识别出一些

蓝绿藻（蓝细菌）。Wethered在镜下观察发现这些已

经钙化的微生物（如葛万菌等）通常平行或垂直于鲕

粒纹层分布，或保存在鲕粒核心[36,75]。基于此，他推

测一部分在鲕粒表面生存的蓝细菌具有黏结、捕获

周围灰泥的能力，这对于鲕粒生长具有建设性作用；

但是其他一些垂直于同心纹层（钻孔类），或在纹层

间絮状分布的微生物对鲕粒的形成没有实质性贡献

（图3a）。类似的钙化蓝细菌在寒武系鲕粒中也非常

常见[76-79]。Kalkowsky[59]在德国哈尔茨山地区（Harz
Mountains）下三叠统湖相地层中确认了鲕粒内部存

在富有机质纹层，且常具有脑纹状（cerebroid）和条带

状（banded）结构，并且这些特征与共生叠层石的纹

层结构较为相似（图3h，i）。其中条带状纹层与现代

巴哈马鲕粒的同心状纹层之间还存在一定差别：条

带状纹层结构通常由暗色和亮色层交替排列，分别

对应有机质富集层和贫乏层（图 3f）[80]；而同心状（切

线状）纹层中各个纹层细密且特征相似，不存在间隔

变化的特点（图 3a）。需要说明的是，地质历史时期

鲕粒与叠层石或凝块石的发育既可以相互独立，也

可以共存[59,81]（图4）。
20世纪初，Linck[38]首次在实验室合成了类似鲕

粒的结构（需要注意的是有部分试剂成分也可由生

物产生）。其形成过程可以概括为如下反应方程式：
Ca2 + + 2HCO-3 ↔ CaCO3 + CO2 + H2O
从式中可以看出，鲕粒的生长速率主要取决于

水体中Ca2+和HCO-3的反应速率，因而鲕粒发育的化

学条件可以概括为：1）碳酸盐过饱和的水体环境，

2）充分的成核颗粒，3）动荡的水环境（利于CO2脱气

和表面沉淀环境更新），以及4）在适宜生长环境中的

停留时间[26,82]。虽然之前已经有学者认为化学沉淀

过程可能在鲕粒形成中起主导作用，但是Linck的实

验证据极大地支持了鲕粒“化学成因”。随着“化学

成因”模型的不断完善，很多关于鲕粒生长机制方面

的疑虑被消除，自20世纪70年代以来该模型在碳酸

盐沉积和成岩研究领域逐渐被广泛接受[10,29,83]。

图 2 现代鲕粒和古代石化鲕粒
（a）巴哈马滩鲕粒（Schooner Cays），具有光滑的外部形貌；（b）寒武系第二统鲕粒（河南龙门石窟）；（c）下三叠统鲕粒（广西来宾）；其中（b）和（c）均为具有均匀条带状

纹层结构的巨鲕

Fig.2 Modern ooid sands and ancient fossilized ooids
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另一方面，随着化学成因模式的兴起，以蓝细菌

为代表的“微藻”在鲕粒形成过程中的作用不断受到

质疑。由于钻孔活动是蓝细菌的一种常见行为（图

3a），这在当时被研究者认为对鲕粒形成主要起破坏

作用[26,42,84-86]。此外，在严格无光或不含藻类的环境

中，类似鲕粒的结构亦可被合成[87]。考虑到这些不利

因素，一些研究者开始探索不进行光合作用的异养

型微生物在促进鲕粒纹层形成过程中的可能性[88-89]。

需要说明的是，微生物钻孔行为在固定松散碳酸盐

颗粒和维护原始纹层结构方面的积极作用在后来得

到验证[90]。

Drew[39,91]在培养实验中引入反硝化细菌后合成

了具有类似鲕粒纹层结构的碳酸盐结壳。之后，硫

酸盐还原菌在合成类似结构碳酸盐沉积物中的作用

图 3 典型的鲕粒镜下微结构（单偏光，Leica DM750P显微镜）
（a）同心状鲕粒。注意钻孔微生物在鲕粒纹层内局部（左侧箭头）和层状（右侧箭头）富集的特征；（b）具放射状（RF: radial fabric）纹层鲕粒；（c）内部放射状

（RF）和外部同心状（CF: concentric fabric）结构鲕粒；（d）内部同心放射状和外部脑纹状（轻微，黄色箭头标记）结构鲕粒；（e）放射状（RF）和同心状（CF）结构交

替出现的鲕粒；（f）暗色（富有机质）和亮色（贫有机质）纹层交替发育的鲕粒；（g）暗色（富有机质，箭头标记）和亮色（贫有机质，放射—同心状结构）纹层交替的

鲕粒；（h）脑纹状结构鲕粒。注意纹层内部含有交替出现的暗色（富有机质）和亮色（贫有机质）纹层（箭头）；（i）内部同心—放射状和外部暗色和亮色纹层交替

结构。注意出现在外部纹层的轻微脑纹状结构（箭头）。样品来源：（a）现代巴哈马滩；（b~e）现代大盐湖（美国犹他州）；（f）广西来宾下三叠统；（g）塔里木盆地

上奥陶统；（h~i）德国Harlyberg地区下三叠统

Fig.3 Photomicrographs of diagnostic ooid inner microstructures (plane light, Leica DM750P)

图 4 叠层石与鲕粒发育关系
（a）现代澳大利亚Hamelin Pool叠层石纹层以及纹层之间鲕粒（箭头所指位置）分布特征；（b）河南新乡寒武系苗岭统鲕粒分布于柱状叠层石纹层内部以及叠层石之

间（箭头所示）；（c）湖北利川下三叠统叠层石纹层（SL: stromatolitic laminae）与纹层间鲕粒层（OL: oolitic laminae），引自文献[81]中图11，经Elsevier授权使用

Fig.4 Relationships between microbialite and ooid deposits in sedimentary successions
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也得到了证实[41]。另一方面，一些研究者发现在培养

实验中添加一些有机质（如腐殖酸和氨基酸等）[42,86-87]

也能形成碳酸钙结晶。进一步的研究确认了有机质

和细菌共同参与了碳酸盐的沉淀过程，即一些细菌

在代谢过程中通过消耗有机质，在其周围形成碱性

微环境诱导碳酸盐成核[26,89,92-94]（详见 2.2.2 节）。

Fabricius[43]将这种行为描述为“生物诱导”形成过程，

是一种间接的、生物促进矿物形成的机制[95-97]，而成

核模板（template）主要集中在细菌的胞外聚合物

（Extracellular Polymeric Substances，EPS）上。EPS主
要为高分子聚合物，在生物诱导矿化过程中主要起

到络合和释放金属阳离子，提供有机质来源和成核

场所等作用[61]。随后，Gerdes[44]证实了鲕粒纹层内存

在大量由细菌和EPS构成的微生物席（膜），这为微

生物参与鲕粒形成提供了可供观察的直接证据[98-100]。

而鲕粒外部大量发育的微生物席状结构常被作为存

在活跃微生物活动以及鲕粒处于停滞期的证

据[88]（图5）。
2 鲕粒成因研究的最新进展（2000年
至今）

从 2000年以来，关于鲕粒成因的研究再次进入

一个高潮期，大量新的认识和进展可以概括为如下

三个方向。

2.1 生物成因矿物

微生物成因矿物的证实为微生物参与鲕粒形成

过程提供了直接证据。Folk et al.[46,101-102]通过扫描电

子显微镜在鲕粒纹层中识别出大量 0.03~0.3 µm的

球形或杆状微粒，他们认为这些微粒可能是超微细

菌的矿化结构或者是由细菌等产生的纳米级碳酸

盐沉淀。实际上，自 20世纪 70年代以来，这种微小

的颗粒就已经被早期鲕粒研究者所关注（如Purser[19]
原文图 14E；Fabricius[43]原文图 11-A2）。但是一些研

究人员认为这些超微颗粒的大小（甚至比已知最小

的生命体—支原体还要小）和特征不属于微生物的

范畴[103-104]，倾向于认为这些微粒是纯化学成因或与

微生物诱导矿化有关。Duguid et al.[24]认为这些纳米

级颗粒（至少一部分）是碳酸盐化学沉淀过程中形

成的无定形碳酸钙（ACC），这些ACC随后转化为文

石晶体，整个过程不需要微生物参与（图 6a）。但

是，Diaz et al.[47]通过交叉极化结合魔角旋转核磁共

振法技术证实了鲕粒纹层中存在ACC，且这些ACC
主要分布于EPS上，暗示了其来源很可能是在有机

矿化过程中形成的碳酸钙结晶。随着ACC的大量

聚集，在鲕粒外皮层形成薄层。由于ACC不稳定，

其随后转变为具有稳定晶形的文石/方解石矿物，但

这个过程中晶体排列似乎更多地受到鲕粒周围水

化学/物理条件影响（例如，海水Mg/Ca摩尔比值和

水 动 力 条 件 等），进 而 形 成 精 细 纹 层 结 构

（图6b）[47,53,105-107]。

2.2 鲕粒中可能的生物建造者及其代谢途径

虽然化学沉淀是形成碳酸盐沉积物的一个重要

途径，但是有机矿化（生物诱导和生物影响矿化）作

用在鲕粒形成过程中同样有可能促进碳酸钙的产

生。生物诱导矿化指的是由于生物活动和环境之间

相互作用从而产生矿物沉淀的过程[61,108-110]，例如蓝细

菌光合作用过程中产生的一些副产物（如OH-）造成

微环境中碱度或饱和度的增加，进而诱导碳酸盐成

核。生物影响矿化指的是由于外界环境条件改变造

成碳酸盐在微生物成因沉淀模板（如EPS表面）上成

核，与沉淀模板本身无直接关联的一种被动矿化过

图 5 巨鲕和共存的微生物席状结构
（a）下三叠统结构与形貌保存良好的巨鲕（2~8 mm，如箭头所示）。鲕粒一般具有明暗相间的纹层结构；（b）扫描电镜照片显示鲕粒保存环境存在微生物席状

结构。注意箭头所示位置保存有大量的EPS，在弱醋酸刻蚀下仍能较好地保存席状结构（鲕粒则呈现凹陷特征）；样品来自下三叠统罗楼组（贵州罗甸沫阳）

Fig.5 Development of giant ooids and associated microbial mats
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程[53]，例如EPS降解过程中吸附的钙离子释放，造成

微环境碳酸钙饱和度增加从而在模板上发生沉淀的

过程。目前对于生物诱导矿化作用机理研究较为深

入。一些微生物类型，如光合作用细菌（如蓝细菌、

紫硫细菌和绿硫细菌等）、硫酸盐还原菌、硫化物厌

氧氧化细菌和产甲烷菌等，具有生物诱导矿化能力

（图 7）。相反，其他能够降低 pH和碱度的微生物类

型（如硫化物有氧氧化细菌和酵化细菌等）在代谢活

动中不利于碳酸盐成核（甚至造成CaCO3损失）[61,111]，

本文不再论述。就鲕粒形成潜在的贡献者而言，主

要包括图7所示类型。

2.2.1 自养细菌

能在鲕粒形成过程中起到促进作用的自养微生

物包括化能自养和光能自养细菌两种类型。其中化

能自养细菌（如产甲烷菌和硫化物厌氧氧化菌）通常

利用H2或还原性硫化物（reduced sulfur compounds）

作为电子供体，诱导 CaCO3在严格缺氧条件下沉

淀[110-111]。研究表明，产甲烷菌和硫化物厌氧氧化菌

在各自的代谢过程中每消耗 4 mol H2 和 5/3 mol HS-

便可将 1 mol的 Ca2+固定下来形成 CaCO3沉淀（图

7）[111]。光合自养微生物（不产氧和产氧细菌）可将光

能转化为化学能进行代谢活动（图 7）。其中不产氧

光合微生物，如紫硫细菌，利用HS-（由硫酸盐还原作

用生成）作为电子供体诱导碳酸盐在氧化还原界面

附近成核[109]。其中，紫硫细菌每消耗 1 mol HS-便可

产生 1 mol CaCO3沉淀[111]。产氧光合作用微生物（蓝

细菌）在光照下利用H2O（电子供体）固定CO2，并在

蓝细菌鞘体（内部或表面）[109]和EPS基质[111-113]上产成

CaCO3。蓝细菌在现代湖相鲕粒形成过程中的建造

作用是明显的，这些鲕粒纹层中常见到大量保存完

好的、钙化的丝状和球状蓝细菌，以及在EPS上形成

与生物影响矿化有关的沉淀物[48-50,114]。

图 7 鲕粒微生物矿化过程中可能存在的微生物类型及其相应的代谢途径（引文详见 2.2节）

Fig.7 Types of microbes potentially involved in ooid microbial mineralization and their corresponding metabolic pathways

图 6 无定形碳酸钙（ACC）在鲕粒纹层形成过程中的两种机制（化学模型和有机矿化模型）
（a）鲕粒形成的化学模型（参照Davies et al.[88]和Duguid et al.[24]的假设）；ACC是由海水沉淀产生，在随后转变为文石针的过程中受到水动力和水化学条件的

共同影响；（b）生物成因ACC模型（据Diaz et al.[47,53]）；注意生物成因ACC的产生可能发生在动荡的表层海水和/或浅埋藏（暂时停滞）环境中的早期成岩阶段。

有机矿化过程中生成的ACC转化为文石针；受水动力和水化学条件的共同影响，鲕粒表层晶体结构发生重新排列

Fig.6 Roles of amorphous calcium carbonates (ACC) in the formation of ooid laminae (Chemical vs. microbial models)
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尽管如此，蓝细菌作为鲕粒纹层的建造者也存

在一些不利因素。首先，蓝细菌的钙化必须同时满

足高钙离子（Ca2+）浓度（>13 mmol/L）和低溶解无机

碳浓度两个条件[115]。海水中钙离子浓度的降低会极

大抑制蓝细菌的钙化，例如，现代海洋中钙离子浓度

较低（~10 mmol/L），很难形成钙化蓝细菌[115]。其次，

蓝细菌周围EPS似乎不是碳酸盐成核的理想场所，

因为在新陈代谢过程中EPS能够吸收周围的Ca2+（和

其他离子），从而降低微环境碳酸盐的饱和度[116]。最

后，光合作用产生的CaCO3可能被随后的有氧呼吸

（好氧异养细菌）耗尽，因而没有产生 CaCO3净沉

淀[61]。这些因素可能限制了蓝细菌在鲕粒形成中的

直接贡献，特别是在现代低钙离子浓度的海洋环

境中。

与现代海洋不同的是，湖相微生物岩和鲕粒中

常可以保存钙化蓝细菌[48-50,117-118]。其原因可能与：

1）周围环境钙离子浓度（或碳酸钙饱和度）较

高[112,115]；2）富镁硅酸盐基质（镁来自于被分解的EPS
（能络合金属离子）；硅来自于溶解的硅藻）在蓝细菌

细胞/鞘体表面的包覆机制，可抵御周围环境的溶解

作用[48,119-121]；以及 3）协同硫酸盐代谢作用（如不产氧

光合作用和硫酸盐还原作用），创造了局部碱性增强

的微环境[122]。对于蓝细菌钙化的长期控制因素，

Riding[112,123-124]认为CO2浓缩机制可能在大部分地质时

期中起着重要作用，该机制的运行可以显著提高CO2
吸收率[125]，从而诱导鞘层的钙化和 EPS的生成[125-126]

（图 8a）。毫无疑问的是，蓝细菌产生的有机物和附

属的EPS是有机质的主要来源之一，可为一些异养

微生物（如硫酸盐还原菌和产甲烷菌；图7）新陈代谢

活动提供能量来源[61,111,127]。

由此可见，蓝细菌在鲕粒纹层形成中的直接作

用仍存在争议，但蓝细菌的间接作用，即释放吸附的

钙离子和提供有机质来源，对促进其他有机矿化过

程起到了重要作用。

2.2.2 异养微生物

异养微生物的一些新陈代谢活动同样能够促进

碳酸盐沉淀[110]，主要包括有机质降解过程中的硝酸

盐和硫酸盐的还原[111,128-130]。与氮、硫循环有关的微生

物群落被Diaz et al.[52,131]认为在现代巴哈马鲕粒形成

过程中起到了主要作用。但是反硝化细菌在微生物

诱导碳酸钙沉淀过程中的作用仍存在争议：一些研

究人员认为，反硝化作用过程产生CaCO3的效率较

高，每消耗1 mol有机质或0.5 mol乙酸盐就可以产生

1 mol CaCO3[132-133]；但是也有些研究者认为硝酸盐的

图 8 鲕粒表皮内微生物矿化的两种模型
（a）CO2浓缩机制调节蓝细菌主导的矿化作用模型[80]。图片经Elsevier授权使用和翻译；（b）异养细菌主导的有机矿化模型。自养细菌与异养细菌共同参与，其

中蓝细菌和EPS为有机质重要来源之一[125-126]；CA：碳酸酐酶；DNB：反硝化细菌；GSB：绿硫细菌；MB：产甲烷菌；PSB：紫硫细菌；RuBisCO：一种固碳酶；SRB：硫
酸盐还原菌。注意可能造成碳酸钙损失的新陈代谢活动（如有氧呼吸、发酵和硫化物有氧氧化）和效率较低的促进碳酸盐沉淀（如氨化）的新陈代谢活动在模

型b中没有显示；鲕粒内部的有机矿化过程参考[53,60,108,122]

Fig.8 Two models of the possible processes of microbial mineralization within ooid cortices
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还原过程会导致CaCO3的溶解[61,111,134]，每消耗1mol有
机质将溶解0.2 mol CaCO3。

对于硫酸盐还原菌，大量的研究认为其在诱导

碳酸盐沉淀过程中起到了关键作用[111,116,135-139]，具体

功能包括：1）通过新陈代谢活动营造碱性微环境

（pH值增加）；2）通过消耗有机质释放已结合的钙

离子（主要被EPS吸附）；3）通过消除相关的动力学

障碍（消耗硫酸盐）促进白云石沉淀。该过程每氧

化 1 mol有机碳可以产生 0.5~1.5 mol的 CaCO3沉淀

（从不完全氧化到完全氧化）[116]。有意思的是，硫酸

盐还原菌并非严格意义上的厌氧微生物，它们也可

能出现在有氧环境中[140-141]，且某些有氧环境下（如

咸化强蒸发）的代谢效率与其在厌氧环境下相

当[141-144]。此外，鲕粒生物标志化合物[51]和基因[52,131]

分析也证实了硫酸盐还原菌在异养微生物群落中

的优势地位。因而一些研究人员认为硫酸盐还原

菌可能在鲕粒纹层有机矿化过程中发挥了关键作

用（图8b）[51,145]。

2.3 鲕粒生长的有机矿化过程

近年来随着生物标志化合物和基因检测等技

术的应用，目前已经证实鲕粒内微生物种群中具有

矿化能力的类型与叠层石内非常相似[45,47,52,131,145-148]，

暗示两者成因可能具有关联。但是目前关于生物

矿化过程如何参与鲕粒形成的认识还处于初级阶

段。前人认为的微生物参与鲕粒的形成过程主要

参考Davies et al.[88]经典的两步生长模型。在这个模

型中，受水动力条件和地形影响，鲕粒处于周期性

的动荡和停滞状态[16,149-150]，当鲕粒脱离强水动力环

境并最终被保存在海底时，微生物活动性开始增强

（建造或破坏作用）。一些研究者还认为微生物的

加积过程可以在特定环境或阶段进行，例如潮下低

能环境[150]和鲕粒间歇静止期[114]。在这样的环境中

微生物群落可以完成诱导矿化、生物膜（席）建造和

初始纹层形成[49-50]（图 5）。Diaz et al.[47]更是认为生物

诱导产生的碳酸钙（ACC形成）可以形成于各个生

长阶段，特别是在鲕粒生长活跃期（搅动和间歇静

止阶段；图 6b）。概括来看，这些观点没有脱离传统

的对于鲕粒发育条件的认识，即强水动力和多阶段

生长过程控制。

另一类观点不考虑水动力条件的影响，转而强

调营养来源和参与鲕粒建造微生物类型的重要

性[43-44,151-153]。例如，Brehm et al. [154-155]提出鲕粒是一个

具有某些生态优势（例如，利用光照和减少生物捕

获）、以蓝细菌为主导的球形微生物群落。这些微生

物群落首先构建出一个松散的、具纹层的球状结构，

钙质纹层则来源于随后的有机矿化过程。Batchelor
et al.[60]进一步推测鲕粒内部微生物群落通过与外界

营养交换而不断发育。这些认识在解释具有层状微

生物席的现代湖相鲕粒和古代Kalkowsky型鲕粒（类

似叠层石构造和富含大量有机质）时似乎更为适

合[59-60,156]。但是现代巴哈马鲕粒中很少有类似的层状

微生物席的存在（图3a）。
3 如何解决“鲕粒成因”之谜：从
Kalkowsky型鲕粒入手

鲕粒通常具有排列良好的文石/方解石晶体结

构，且化学成因机制可以对CaCO3的沉淀给出令人

满意的解释。但是，单一模型并不足以解释在地质

历史时期广泛出现的、具有不同内部结构和特征鲕

粒的成因。正如许多沉积学家所警告的那样，完全

排除微生物在鲕粒形成过程中的建设性作用是不

可取的[1,7,34,43,48,51-53,80]。考虑到现阶段关于鲕粒成因的

认识仍然存在非常大的争议，研究某些特定类型鲕

粒的形成机制可能为解决其成因之谜提供一个突

破口。而具有条带状结构的 Kalkowsky型鲕粒（图

3f，i）则是最有可能存在微生物参与建造的类型。

Kalkowsky型鲕粒在古代海相和湖相地层中非

常常见，包括埃迪卡拉系[157-159]、寒武系[78,160]、奥陶系

（图 3g）、志留系[161]、泥盆系[162]、石炭系[163-165]、三叠

系[156,166-170]、侏罗系[170-171]和白垩系[172]，且粒径普遍较大

（图2b，c、图3f、图5a）。一些现代鲕粒中也具有富含

有机质的纹层，如日内瓦湖[48,173-174]、大盐湖[36]和波斯

湾[175]，其直径一般小于0.5 mm。奇怪的是，巴哈马鲕

粒中很少出现有机质富集层。Kalkowsky型鲕粒一

般以贫有机质和富有机质纹层的交替出现为特征

（图 3f，g），其中贫有机质层主要为同心晶粒状和同

心—放射纤维状结构（图3c，f）。贫有机质纹层中晶

粒状结构很可能是以亚稳定的文石矿物在成岩过程

中发生溶解—重结晶改造的结果（图 3f）[165,176]；而保

存条件良好的同心—放射纤维状结构可能与原生矿

物为低镁方解石有关（图 3g）。此外，脑纹状鲕粒与

纹层状鲕粒内部结构高度相似（图 3h，i），外凸的纹

层结构可能反映了微生物群落对光照和营养的

竞争[60]。
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Kalkowsky型鲕粒存在有机矿化过程参与基于

以下证据：1）富含有机质的纹层由大量钙化的、分层

平铺排列且平行于鲕粒表面的微生物残余物（如鞘

和EPS）和矿化产物构成（图 3f），这些残余物与垂直

纹层方向的钻孔微生物特征明显不同；2）富含有机

质的纹层相互独立，且与胶结良好的纹层交替出现。

这种结构不同于鲕粒在低能环境的泥晶化作用。后

者通常会改变鲕粒最外层（或某一层）甚至全部纹层

结构（图3a），但很难有规律地间隔改造鲕粒纹层（图

3f）。这是由于鲕粒在生长过程中不太可能频繁地在

生长阶段和脱离动荡水体的低能环境之间转换；3）
贫有机质纹层（颜色亮，晶粒粗）和富有机质纹层（颜

色暗，晶粒细）的交替特征与层状叠层石结构高度相

似（图 2b，c、图 3f、图 5a）。Burne和Moore称之为“规

则 纹 层 状 叠 层 石 ”（regularly laminational
stromatolite），Riding[177]将这种生物作用与化学作用共

同参与的叠层石类型称为“混合叠层石”（hybrid
stromatolite）。

对于 Kalkowsky型鲕粒的形成过程，我们在前

人[60,122]的基础上提出了一个改进的模型（图 8b）。在

这个模型中，鲕粒的表面发育由微生物群落（包括自

养和异养微生物）构成的松散微生物席。其中最靠

近表层的自养微生物群落（如蓝细菌和绿硫细菌）在

光照条件下通过新陈代谢活动不断产生碳酸盐沉淀

和有机质，内部的异养微生物（如硫酸盐还原菌和产

甲烷菌）通过消耗有机质诱导碳酸盐沉淀。在缺乏

光照条件下，以异养微生物群落主导的有机矿化作

用将继续参与鲕粒纹层建造。在鲕粒不断生长的过

程中，内层的光合自养微生物群落由于光照缺失，在

鲕粒纹层形成过程中的直接贡献会消失，从而完全

让位给异养微生物主导的有机矿化过程，直到鲕粒

表面微生物群落的下一次更新（图6b、图8b）。
对于Kalkowsky型鲕粒而言，生物过程和化学过

程（即生物化学过程）是控制富有机质纹层鲕粒生长

的重要因素；相对而言，物理因素的作用是次要的

（图9）。而对于同心状和放射状结构的鲕粒，最新的

研究认为微生物诱导矿化过程（生物成因ACC的形

成）在鲕粒纹层形成的早期阶段非常重要，而从ACC
到有序晶体排列的转变可能由物理化学因素控制

（图 6b）。因此，至少在某些类型（或某些阶段）鲕粒

形成过程中，对“完全由化学因素控制鲕粒形成”的

传统观念需要再慎重考虑（图9）。

4 结论

（1）从鲕粒成因最新研究认识来看，有机矿化作

用产生的 ACC以及随后受物理、化学因素影响从

ACC到有序晶体排列的转变，可能制约着鲕粒的形

成过程。

（2）考虑到丰度、矿化作用能力和效率等因素，

以光合自养细菌（蓝细菌和紫硫细菌）、硫酸盐还原

菌和产甲烷菌主导的微生物群落可能在鲕粒有机矿

化过程中起到了积极作用。

（3）不同类型鲕粒中微生物参与的程度可能存

在较大差异。Kalkowsky型鲕粒与层状叠层石结构

非常类似，其成因可能具有相似性，但有待深入探

索。因此，对于与微生物成因有关的鲕粒研究可考

虑重点关注富含有机质纹层的Kalkowsky型鲕粒。
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Abstract：The study of ooids has a long history，and there is not yet a consensus as to their origin. The“inorganic
process”that has been accepted by most sedimentologists has recently been challenged by the accumulating evidence
of microbially-mediated mineralization within modern and ancient ooids. For microbial mechanisms involved in the
genesis of ooids，photosynthetic microorganisms（e.g.，cyanobacteria）use light energy to produce organic carbon and
to create alkaline microenvironments during metabolism that induce ambient carbonate nucleation. The organic matter
that they produce may feed heterotrophic microorganisms，and some of these heterotrophs（e.g.，sulfate-reducing bac⁃
teria）are capable of increasing neighboring alkalinity and facilitating carbonate precipitation during their metabolic
activities. It is possible that physicochemical conditions rearrange pre-precipitated nanograins produced by biological⁃
ly-induced and -influenced mineralization processes，and promote the genesis of modern ooids with delicate tangen⁃
tial fabrics（Diaz’s model）. In addition，some types of ancient ooids（e.g.，alternating dark- and light-colored lami⁃
nar ooids，and cerebroid ooids）with natural organic matter-rich laminae，closely resemble so-called“regularly lami⁃
national stromatolites”or“hybrid stromatolites”，implying their similar origins. The microbial accretion mechanism
of such ooids resembles the growth model of laminar stromatolites，i.e.，combined biologically-induced（mainly photo⁃
synthetic microorganisms and sulfate-reducing bacteria）and biologically-influenced（providing templates for carbon⁃
ate nucleation）mineralization. Organic matter-rich，laminar（or banded）fabric ooids are rare in modern marine set⁃
tings but not uncommon in ancient records. Further work focusing on this kind of ooids may provide a new perspective
to understand the organomineralization process in the genesis of ooids.
Key words： oolite； cyanobacteria； sulfate-reducing bacteria； amorphous calcium carbonates；
organomineralization；carbon dioxide concentrating mechanisms
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