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摘  要 

關鍵詞：鰓足類、功能形態學、發育、食性 

 

一、研究緣起 

陽明山國家公園向天池的真湖蚌蟲(Eulimnadia braueriana)於發育過程

會表現出趨光性轉變，由活動範圍和模式推測趨光性轉變可能與食性轉變相

關。由於真湖蚌蟲在發育過程中也有明顯形態變化，又形態構造與功能密切

相關，因此可從形態研究中了解食性是否可能經歷轉變，以及轉變的時機。 

 

二、 研究方法與過程 

真湖蚌蟲採樣後依照齡期分類，紀錄發育至各齡期所需時間，並以解

剖顯微鏡和電子顯微鏡觀察形態。 

 

三、 重要發現 

真湖蚌蟲由無節幼體成長至幼體階段時，不僅在背甲及胸足上有明顯

型態變化，無節幼體用於攝食的主要構造(第二對觸角及大顎底節上的棘)在

幼體階段相繼退化，幼體後期攝食構造便已和成體相同。由研究結果推論，

真湖蚌蟲無節幼體應以水中懸浮顆粒為食，幼體與成體則可能以機械方式懸

浮底層碎屑食用，且形態改變的時機與趨光性相同，證明趨光性改變確實可

能與食性變化相關。 

 

四、 建議 

真湖蚌蟲生命與向天池土壤息息相關，深受土壤影響。但常有宗教團

體於此進行焚燒物品的儀式，除了會破壞休眠卵庫、改變土壤成分，焚燒亦

是極危險的舉動。建議加強巡邏取締、並倡導正確觀念以減少更多危害。 
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Abstract 

Keywords: Branchiopoda, functional morphology, ontogeny, feeding 

 

1. Introduction 

Eulimnadia braueriana from Siangtian pond, Yangmingshan National Park had 

been demonstrated to change their phototaxis from positive to negative through 

ontogeny. From the change in phototaxis and range of activity, we hypothesized 

that the change in phototaxis might be related to changes in feeding habits. Since 

their morphology also changes greatly, and function is highly related to 

morphology, the aim of this study is to understand the feeding ability of E. 

braueriana through studying ontogenic morphology. 

 

2. Material and methods 

Eulimnadia braueriana were sampled and sorted according to their developmental 

stage. The time needed to reach each stage was recorded and specimens were 

examined under stereomicroscope and scanning electron microscope. 

 

3. Results and discussion 

The most significant change from nauplius to juvenile stage should be the growth 

of carapace and thoracopods. In addition, the main feeding structures used at the 

nauplius stage (spines on the second antenna and mandible basis) reduced, and the 

feeding structures of juveniles were almost identical to those of mature individuals. 

Based on morphology, the nauplii should feed on planktonic particles, while 

juveniles and adults might feed by suspending benthic particles. The timing in 

morphological changes was identical to those in phototaxis, suggesting correlation 
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between morphology and phototactic behavior.  

 

4. Suggestions 

The life of E. braueriana is closely linked and strongly affected by the soil of 

Siangtian pond. But various religious groups visiting this side frequently include 

burning incents and other things in their ceremony. This behavior would disturb 

the dormant egg ban, change the content of superficial soil drastically, and is also 

very dangerous. More frequent patrolling is suggested, along with promoting the 

right concepts to visitors, in hope to decrease further damage. 
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第一章 研究緣起及背景 

 

第一節研究緣起 

先前的研究發現，真湖蚌蟲的趨光性在成長過程中會由正向轉為負向(圖

1-1)，無節幼體時期會趨向光源，隨著發育進行至成體時卻會避開強光源。進一

步測試發現，對成體而言底土比光照更有吸引力(圖 1-2)，然而對於幼體及無節

幼體則沒有這樣的現象。而增強光源照度時，趨光性轉變更為明顯，轉變的時機

發生於無節幼體成長為幼體時1。此階段同時也是形態變化相當劇烈的時期，因

此推測真湖蚌蟲成體趨光性的轉變可能與形態轉變和食性變化有所關聯，而食性

可由攝食構造形態推測得知，所以本研究關注於真湖蚌蟲攝食相關的形態特徵。 

 

第二節研究背景 

生物的形態研究廣泛被運用在分類鑑種、親緣演化及行為等學科。目前在

物種鑑定方面雖然常以分子證據輔助，但要證明一有效新物種，形態仍是最直接

且不可或缺的關鍵證據。除了應用於現生物種之外，化石標本也仰賴形態鑑定以

釐清其分類地位，而藉由化石及現生種的比對更有助於了解現生物種的演化過程

和親緣關係。”鰓足綱(Class Branchiopoda)”便是一個由形態定義出的單源系群

(monophyletic group)，鰓足綱中的所有物種都有形態相似的胸足構造和無節幼體

(nauplius)階段2, 3，而鰓足綱下的無甲目(Order Anostraca)、背甲目(Order 

Notostraca)、棘尾目(Order Spinicaudata)、平尾目(Order Laevicaudata)、Order 

Cyclestherida、枝形目(Order Cladoceromorpha)同樣是依據形態做分類，如：背甲

(carapace)有無、背甲形態、尾節(telson)形態等。在鰓足綱中也主要以形態判斷

                                                      
1
 劉哲聿，周蓮香。2012。真湖蚌蟲之趨光性。國科會大專生研究計畫。 

2
 Olesen, J. 2007. Monophyly and phylogeny of branchiopoda, with focus on morphology and 

homologies of branchiopod phyllopodous limbs. Journal of Crustacean Biology 27(2): 165-183 
3
 Olesen, J. 2003. On the ontogeny of the Branchiopoda (Crustacea): contribution of development to 

phylogeny and classification. p 217–269. in: Scholtz G, editor. Crustacean issues 15, Evolutionary 

developmental biology of Crustacea. Lisse/Balkema. Tokyo. 
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演化上的親緣關係的例子：背甲目、平尾目、棘尾目和枝形目的分類地位和演化

順序，便是由蟲體背器官(dorsal organ)的形態發育判定4。 

除了用於種類鑑定和釐清親緣關係以外，生物體的形態也與其功能和行為

密切相關，許多行為都需具備相應的形態構造才能進行。同樣構造在相近物種也

可能有不同的形態表現，進而影響生物的行為和習性，造成棲位分化而讓不同物

種能共生於同一區域。最著名的例子莫過於達爾文所觀察的鷽鳥嘴喙形態與攝食

類別間的關係，如：喙尖細適合吃小型昆蟲、喙較短而厚實則適合吃種子等。 

大型鰓足類中對於形態與功能之間關係的研究已有多年歷史，內容主要可

分為攝食與生殖兩類。在生殖方面，棘尾目與平尾目構造相似，無甲目則和前兩

者有較大差別。俗稱豐年蝦的無甲目沒有背甲、有 11-13 對呈扁平葉狀

(phyllopodous)的胸足(thoracopod)，游動時多以腹面朝上的姿勢。雌性成熟時在

胸足最尾端會有彭大的卵囊(egg pouch)，於內發育的休眠卵(dormant eggs)清晰可

見5。雄性成熟時第二對觸角(second antennae)會特化，在交配時用以抱住雌蟲，

獨特的形狀讓共域的無甲目也能達到生殖隔離6。而俗稱蚌蝦的棘尾目和平尾目

胸足同樣呈扁平，數目不一，因擁有兩片背甲，在特定物種中能形成水中推進力

的構造主要為能夠伸出背甲外的第二對觸角7, 8。和豐年蝦不同，雌性蚌蝦卵囊

位於背側，而雄性蚌蝦特化的第一和第二對胸足，稱為執握器(clasper)，在交配

時用以抓住雌性(或雌雄同體)的背甲9, 10。 

                                                      
4
 Olesen, J. 2009. Phylogeny of branchiopoda (Crustacea) – Character evolution and contribution of 

uniquely preserved fossils. Athropod Systematics and Phylogeny 67(1): 3-39 
5
 Plodsomboon, S., A. M. Maeda-Martínez. H. Obregón-Barboza, and L.-O. Sanoamuang. 2012. 

Reproductive cycle and genitalia of the fairy shrimp Branchinella thailandensis (Branchiopoda: 

Anostraca). Journal of Crustacean Biology 32(5): 711-726. 
6
 Sanoamuang, L.-O., G. Murugan, P. H. H. Weekers and H. J. Dumont. 2000. Streptocephalus 

sirindhornae, new species of freshwater fairy shrimp (Anostraca) from Thailand. Journal of Crustacean 

Biology 20(3):559-565. 
7
 Rogers, C. D. 2009. Branchiopoda (Anostraca, Notostraca, Laevicaudata, 

Spinicaudata, Cyclestherida). Elsevier Inc. 242-249 
8
 Watling, L. and Thiel, M. 2013. Functional morphology and diversity. The Natural History of 

Crustacea, Volume 1. New York: Oxford University Press.  
9周蓮香，黃婉萍，王俊傑。2008。陽明山國家公園向天池鰓足類動物的群聚生態研究。內政部

營建署陽明山國家公園管理處。 
10

 Ferrari, F. D. and M. J. Grygier. 2012. Variability of trunk limbs along the anterior/posterior body 

axis of juvenile and adult Lynceus biformis (Ishikawa, 1895) (Branchiopoda, Laevicaudata, Lynceidae). 
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在進食方面，鰓足類無節幼體的早期階段仍依靠卵所殘餘的養分維生，顎

(mandibles)和體節(segments)及其上的胸足未發育，尚無進食能力11, 12。自無節幼

體中期以後，顎和體節開始發育，第二對觸角上兩對較長的棘(proximal endite or 

naupliar process and distal endite)和大顎底節(mandible basis)上的兩對棘伸向口部，

被認為與攝食行為有關13。至成體時，大型鰓足類會將食物從兩排胸足間(food 

groove)沿著腹面推向口部，顎的構造為左右各一顎基(gnathobase 或 mandible 

coxa)，兩顎接觸面(molar surface)會有剛毛狀和齒狀突起 10，但依照攝取食物不

同，不同鰓足類的胸足和口器構造亦會有所差異。濾食性的鰓足類胸足邊緣密布

濾食用或是協助濾食的剛毛14，在濾食的同時將食物顆粒向頭部前推進。刮食性

的鰓足類的顎構造與濾食性者相似，顎內側面邊緣有密集的棘15，但顎多半較狹

窄16。胸足構造則是在最遠端的內小葉(endite)及內葉(endopod)上有堅硬的梳狀構

造(scraper)，以便刮下並掃起附於基質上的食物顆粒17。而掠食性的鰓足類除了

胸足的內小葉特化為長型且可向尾端彎曲的構造，顎內側近尾端(posterior gnathal 

edge)的齒狀構造(teeth)也特化為普通的五到十倍大，且表層富含幾丁質18, 19。整

體而言，可藉由口器及其他用於進食的構造之形態，判斷該物種能夠處理哪些類

                                                                                                                                                        
Crustaceana 85 (3): 359-377. 
11

 Fryer, G. 1983. Functional Ontogenetic Changes in Branchinecta ferox (Milne-Edwards) (Crustacea: 

Anostraca). Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Biological Sciences 

303: 229-343. 
12

 Møller, O. S., J. Olesen and J. T. Høeg. 2004. On the larval development of Eubranchipus grubii 

(Crustacea, Branchiopoda, Anostraca), with notes on the basal phylogeny of the Branchiopoda. 

Zoomorphology 123: 107-123. 
13

 Ferrari, F. D. and M. J. Grygier. 2012. Variability of trunk limbs along the anterior/posterior body 

axis of juvenile and adult Lynceus biformis (Ishikawa, 1895) (Branchiopoda, Laevicaudata, Lynceidae). 

Crustaceana 85 (3): 359-377. 
14

  
15

 Richter, S. 2004. A comparison of the mandibular gnathal edges in branchiopod crustaceans: 

implications for the phylogenetic position of the Laevicaudata. Zoomorphology 123:31–44. 
16

 Fryer, G. and G. Boxshall. 2009. The feeding mechanisms of Lynceus (Crustacea: Branchiopoda: 

Laevicaudata), with special reference to L. simiaefacies Harding. Zoological Journal of the Linnean 

Society 155: 513–541. 
17

 Møller, O. S., J. Olesen and J. T. Høeg. 2004. On the larval development of Eubranchipus grubii 

(Crustacea, Branchiopoda, Anostraca), with notes on the basal phylogeny of the Branchiopoda. 

Zoomorphology 123: 107-123. 
18

 Rogers, D. C., D. L. Quinney, J. Weaver, J. Olesen. 2006. A new giant species of predatory fairy 

shrimp from Idaho, USA (Branchiopoda: Anostraca). Journal of Crustacean Biology 26(1): 1-12 
19

 Fryer, G. 1966. Branchinecta gigas Lynch, a non-filter-feeding raptatory anostracan, with notes on 

the feeding habits of certain other anostracans. Proceeding of the Linnean Society London 177(1): 

19-35. 
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型的食物，或甚至是如何處理。 

 

第三節 向天池大型鰓足類 

在台灣，對於大型鰓足類的研究開始於 1990 年20。目前為止發現的大型鰓

足類有陽明山向天池的鵠沼枝額蟲(Branchinella kugenumaensis)、真湖蚌蟲

(Eulimnadia braueriana)及貓眼蚌蟲(Lynceus biformis)
20, 21，金門的鵠沼枝額蟲及

真湖蚌蟲，以及小蘭嶼的 Streptocephalus queenslandicus 和推測為 Eulimnadia 

magdalensis 的雙甲目鰓足類22。對陽明山國家公園三種共域大型鰓足類至今所

做的研究包含向天池的生態環境調查 20
 、鵠沼枝額蟲族群動態23、蚌蟲的物種鑑

定及溫度對於成長的影響24、生活史25及生殖潛力26、三種鰓足類的群聚生態和空

間棲位分化 21, 27以及休眠卵庫的空間結構28。本研究著重於研究真湖蚌蟲，此物

種屬棘尾目 21, 29，周等於 2008 年曾發表其成體之整體形態，並初步分析成體腸

道周圍之藻類 21。但此後尚無對於形態或食性的進一步研究。 

 

 

                                                      
20林曜松，周蓮香。1991。豐年蝦生態之調查研究。內政部營建署陽明山國家公園管理處。 
21周蓮香，黃婉萍，王俊傑。2008。陽明山國家公園向天池鰓足類動物的群聚生態研究。內政部

營建署陽明山國家公園管理處。 
22

 李政璋，黃祥麟，黃婉萍，周蓮香。2009。小蘭嶼自然資源調查計畫成果到告書。內政部營

建署海洋國家公園管理處。 
23周蓮香，黃祥麟。2005。陽明山國家公園湖沼枝額蟲(Branchinella kugenumaensis, Ishikawa)族群

生態研究。內政部營建署陽明山國家公園管理處。 
24周蓮香，黃婉萍，黃祥麟。2006。陽明山國家公園向天池蚌蟲之分類學鑑定及溫度對其生長速

率的影響。內政部營建署陽明山國家公園管理處。 
25

 Huang, S. L., C. C. Wang, W. P. Huang and L. S. Chou. 2010. Indeterminate growth of the fairy 

shrimp, Branchinella (Branchinellites) kugenumaensis (Crustacea: Branchiopoda) in an unpredictable 

ephemeral pool. Journal of Crustacean Biology 30: 366-372. 
26

 Huang, S. L., C. C. Wang, W. P. Huang and L. S. Chou. 2011. Reproductive potential of the fairy 

shrimp, Branchinella (Branchinellites) kugenumaensis, in an unpredictable ephemeral pool. Journal of 

Crustacean Biology 31: 254-259. 
27

 Wang, C. C., S. L. Huang, W. P. Huang, L. S. Chou. 2012. Spatial Niche Differentiation of 

Sympatric Branchiopoda in a Highly Unpredictable Ephemeral Pond. Journal of Crustacean Biology, 

32(1): 39-47. 
28

 周蓮香，王俊傑。2012，陽明山國家公園向天池之大型鰓足類動物休眠卵庫空間結構研究。

內政部營建署陽明山國家公園管理處。 
29

 Weeks, S. T., T. F. Sanderson, S. K. Reed, M. Zofkova, B. Knott, U. Balaraman, G. Pereira, D. M. 

Senyo, W. R. Hoeh. 2006. Ancient androdioecy in the freshwater crustacean Eulimnadia. Proceedings 

of the Royal Society B 273: 725-734 
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第四節研究目的 

本研究的目的為釐清陽明山國家公園向天池真湖蚌蟲(Eulimnadia 

braueriana)發育過程的形態變化，找出能清楚定義各發育階段的指標，探究真湖

蚌蟲攝食構造在發育期間的變化，並比較形態與趨光性發生轉變的時機，藉由形

態推論真湖蚌蟲的食性，進而了解該物種利用的微棲地環境。 
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圖 1-1、真湖蚌蟲三個成長階段對於四種不同光照強度的趨光反應。無節幼體時

期趨向光源的比例均很高，幼體及成體則於光照增強時表現出避光的行為30。 

 

 

 

 

圖 1-2、成體在弱光(14W)以及底層基質兩種刺激存在時分布於光照側的比例。

「cis」表示光照與底土同側，「trans」狀況下光源與底土異側。cis 狀況時程體分

布於光源(含底土)側的比例顯著高於 trans 狀況下的分佈比例，顯示底土對於成

體的吸引力已等於或大於光源的吸引力 30。 

 

                                                      
30劉哲聿，周蓮香。2012。真湖蚌蟲之趨光性。國科會大專生研究計畫。 
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第二章 材料與方法 

 

第一節 取樣及樣本處理 

實驗室人工孵化以 2012 年 3 月所採集之底土進行。飼養環境為 22-24°C 之

曝氣自來水，並以飛利浦 14W 白光省電燈泡人工照明維持每日 12 或 24 小時日

照時間。蟲體食物來源主要為水中自然生長之藻類，若藻類生長狀況不佳會視情

況添加少許綠藻粉，並維持 24 小時照光以促進藻類生長。 

為了解無節幼體生長速率，自開始孵化後的第一個 12 小時為止每小時採樣

一次，之後每 2 或 3 小時收集一次樣本至第 24 小時，第 24 至第 48 小時之間每

4 或 6 小時收集一次，之後則是每 8 或 12 小時收集一次樣本。取樣後會以光學

解剖顯微鏡記錄生長狀況，或依日後觀察需求保存於 70%酒精或 5%福馬林中。 

生物影像拍攝方面，光學顯微鏡使用解剖顯微鏡 Leica MZ 12.5，掃描式電

子顯微鏡為 Hitachi TM-3000 及 FEI Inspect S。電子顯微鏡拍攝的樣本前處理以

5%福馬林於 4°C 隔夜固定，再以酒精和丙酮進行序列脫水，經臨界乾燥(Hitachi 

HCP-2)後再鍍金(Eiko engineering)處理。 

 

第二節 名詞定義 

真湖蚌蟲無節幼體發育階段的定義主要採用Olesen & Grygier (2003)的方法

31，自休眠卵孵化後稱為第一期，個體此時已具備游泳用的第二對觸角，但軀幹

尚未分節，胸足也未開始發育，此時軀幹大約呈現橢圓形。從第二期開始軀幹漸

漸拉長，體型漸大，但第二和第三期之間形態上沒有明顯變化。第四期在第二對

觸角上的 naupliar process 末端產生分支，且兩分支末端都具備纖毛。無節幼體自

第五期開始發育背甲，此時背甲只是在體側的兩個芽孢狀構造(anlagen)。第六期

                                                      
31

 Olesen, J. and Grygier, M. J. 2003. Larval development of Japanese ‘conchostracans’: part 1, larval 

development of Eulimnadia braueriana (Crustacea, Branchiopoda, Spinicaudata, Limnadiidae) 

compared to that of other limnadiids. Acta Zoologixa 84: 41-61 
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出現胸足的芽孢且背甲覆蓋至發育中的第一對胸足處，第七期背甲覆蓋至第三對

發育中的胸足。但依照此標準，在光學顯微鏡下會難以區分第二和第三期，以及

第四和第五期。在此篇中，第二和第三期仍維持以體長做區分，但對於第五期的

定義則有些許修改：背甲芽孢及胸足芽孢均出現，且背甲尚未覆蓋胸足時才定義

為第五期。在攝食構造方面，名詞定義同樣是採用 Olesen & Grygier (2003)的定

義方法，顎面形態描述則是依據Brendonck (1994) 對Streptocephalus coomansi 的

研究做的定義32。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                      
32

 Brendonck, L. 1994. Molar Surface Morphology in Streptocephalus coomansi (Crustacea: 

Branchiopoda: Anostraca). Journal of Morphology 219: 165-172 
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第三章 研究成果 

 

第一節 真湖蚌蟲發育時序 

真湖蚌蟲發育過程可粗略分為無節幼體、幼體、成體三階段(表 3-1)。由休

眠卵孵化後，會經歷不具背甲與胸足的無節幼體階段，此階段僅有的附肢為第二

對觸角及大顎的”觸鬚(palp)”。幼體階段時有完整背甲，但尚未具備生殖能力；

成體則是具備完整背甲且具有生殖能力的個體，在形態上有雌雄二形性(sexual 

dimorphism)。無節幼體的發育時間大約為一天，幼體則為四到五天。 

無節幼體自休眠卵孵化後的第一期已具備游泳用的第二對觸角，但軀幹尚

未分節，胸足也未開始發育，此時軀幹大約呈現橢圓形(圖 3-1A)。從第二期開始

軀幹漸漸拉長，體型漸大，但第二和第三期之間除了體型大小之外，形態上沒有

明顯變化。第二期無節幼體體長大約 200μm (圖 3-1B、3-2A)，第三期則大約為

300μm (圖 3-1C、3-2B)，在 24°C 下，孵化後的第一個小時便可發育至此階段。

第四期同樣最早於孵化後第一小時出現，此階段與前兩階段的區別在於第二對觸

角上的 naupliar process，在末端會形成兩分枝(圖 3-1D、3-2C)。第五期的個體開

始發育背甲與胸足，但背甲仍未覆蓋任何發育中的胸足(圖 3-1E、3-2D)，最快於

孵化後第三小時出現。第六期時背甲覆蓋至第一對胸足處(圖 3-1F、3-2E)，第七

期背甲則覆蓋至第三對發育中的胸足，與第六期相比於兩側已有稍微包覆蟲體，

但並未延伸至腹面(圖 3-1G，圖 3-2F)。第六和第七期雖有背甲，但蟲體泳姿仍

與前幾期無節幼體相同，軀幹也還未向腹面蜷曲如幼體或成體。自孵化成長至第

七期最短僅需 12 小時，但完成第七期的成長(由第七期成為幼體)則耗時至少八

小時(表 3-2)。 

當個體具有能完全包覆驅體的背甲開始便算是幼體，此時的個體有七對有

活動能力的胸足。幼體階段在背甲、第二對觸角、尾節變化較不明顯，隨著發育

改變最顯著的是胸足數目。自七對胸足開始，個體在成熟前用光學解剖顯微鏡可
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以看到的胸足有十一對(圖 3-1H、I)，由掃描式電子顯微鏡則另外可看到一到二

對發育中的胸足(圖 3-3A)，邊緣不具剛毛(asetose limbs)。因此以在活體中也可以

辨認為標準，幼體階段若以胸足數目做階段區分，總共會有五個階段。前兩期大

約都需要 8 小時的發育時間，但自九對胸足發育至出現第十對則大約需要 28 小

時，從十對胸足發育至十一對大約為 20 小時，具備十一對胸足至成熟之間則間

隔 38 小時。每個階段所需要的時間不一，大致上越接近成熟則發育所需時間越

長(表 3-2)。 

 

第二節 無節幼體攝食構造 

真湖蚌蟲無節幼體由腹面觀，食道開口被上唇(labrum)所遮蓋，第二對觸角

及大顎底節上各有伸向口部的棘(spine)，而小顎(maxilla)緊鄰大顎，但較大顎接

近尾端，胸足則尚未發育或仍不具備活動能力。 

無節幼體階段自孵化後便具備位於頭部的第二對觸角，在其基部約三分之

一處的棘被稱為 naupliar process (又稱 basal masticatory spine)。此構造在無節幼

體第一期時雖短小，但已可觸及上唇。隨著發育，naupliar process 末端會於無節

幼體第四期時產生分枝(bifid)，分枝上都具有纖毛(setae，圖 3-4)。 

無節幼體階段的大顎可分為基節(coxa)和由基節外側延伸的第一至第三節，

其中第一節又稱底節(basis)。底節上有兩個伸向內側的分枝，第一期便具備雛形

(圖 3-5A)，但於第二期後末端才具有纖毛狀構造(圖 3-5B)。基節在無節幼體第一

期時為芽苞狀突起(圖 3-6A)，隨著發育逐漸向內側延伸，在第二期可於內側左右

基節接近處的顎面(molar surface)發現纖毛狀和齒狀突起，但直到第四期為止，

雙邊顎面仍無法碰觸，且第二到第五期顎面形態相似(圖 3-6)。第一小顎則僅有

少量纖毛(圖 3-7)，位於第一小顎和第一對胸足之間的第二小顎則是在第五期之

後才看得到(圖 3-7C)，到第七期為止都只是短小的指狀突起(圖 3-7D)。 
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第三節 幼體攝食構造 

幼體及成體階段具有完整背甲，第二對觸角於活動時會伸出背甲之外，胸

足已具有活動能力，上唇和無節幼體時相同覆蓋住大、小顎，但因為有完整背甲

後身軀會向腹面蜷曲，所以難以在活體中由腹面觀察到。 

幼體及成體的第二對觸角可分為兩節和末端的一對分枝，naupliar process

在成熟之前便會完全退化(圖 3-8A)，無節幼體時期存在的大顎第一到第三節同樣

會逐漸退化(圖 3-8B)。幼體大顎顎面(molar surface)大約呈現橢圓形，其上的纖毛

狀和齒狀突起高度隨著成長而增加，顎面也逐漸可看出不同區域有形態區分(圖

3-9)。第一小顎與無節幼體時期相比圍出更明確的溝槽，在幼體時期便已具備成

熟形態，位於內側排列密集的羽狀剛毛在個體成熟前便可觸及大顎，在後端腹側

另有一齒狀突起(圖 3-10)。位於第一小顎與第一對胸足之間的第二小顎，在幼體

後期時形態為短棒狀，較第一小顎小，末端具有纖毛(圖 3-10A)。而幼體胸足除

了上肢(epipod)外，其餘葉狀分枝邊緣皆具有剛毛，位於體外側(lateral)的剛毛排

列疏鬆(圖 3-11A)，外肢(exopod) 剛毛基部另有一棘狀突起(圖 3-11B)。位於體內

側的五片內葉(endite)上的剛毛排列較緊密且單一內葉邊緣有兩列剛毛(圖 3-11C)，

最靠近腸道的第五內葉有兩個勾狀構造，其內側另有一列突起(圖 3-11D)。 

 

第四節 成體攝食構造 

成體外型與幼體相似，特別是在小顎及葉足周圍的剛毛構造。成體第二對

觸角分枝之前的分節不明顯(或可能沒有分節)。與幼體相比，在其背側的剛毛完

全發育，共有八列，分枝後則可分為八節，每節皆有剛毛和弧形排列的棘狀突起

(圖 3-12)。成體大顎顎面呈現腎形，腹側外緣的突起高度達到約 10μm (圖 3-13)。

顎面構造並非只有單一形態，而是可清楚區分區域差異：顎面外緣在腹側及背側

有不同形態的突起，顎面中央大部分面積則是具有不規則排列孔洞的平面(圖

3-13B)，位於背側後端的齒狀突起高約 30μm。而在成體中胸足中，雄性第一和
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第二對及雌性第九到第十一對胸足會經歷特化。雌性第九到第十對的外肢會向背

側延伸(圖 3-14)，第十一對於內側基部會有一不規則盤狀構造(圖 3-15) ，而雄性

會於第一和第二對發展出執握器(claspers，圖 3-1L、3-16)。 
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表 3-1、真湖蚌蟲各發育階段形態差異 

 

 胸足 背甲 卵或執握器 

無節幼體 ˇ*   

幼體 ˇ ˇ  

成體 ˇ ˇ ˇ 

* 前期不具備，見表 3-2〝第五期〞 
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表 3-2、真湖蚌蟲無節幼體齡期區分標準及 24℃下的發育時間 

 

 
齡期 形態特徵 

最早發現時間

(自孵化起算) 

無 
 

節 
 

幼 
 

體 

第一期 身形橢圓、尾節尚未發育 0 小時 

第二期 尾節於腹面有少量纖毛、體型較大三

期小 
第 1 小時 

第三期 尾節於腹面有較大量纖毛、體型較大 第 1 小時 

第四期 Naupliar process 末梢分為二分枝 第 1 小時 

第五期 背甲開始發育，在背側大顎後端形成

兩丘狀突起(Anlagen of carapace)。胸

足開始發育。 

第 3 小時 

第六期 背甲於背側大約覆蓋至第一對發育

中的胸足 
待確認 

第七期 背甲於背側覆蓋至少前三對發育中

的胸足 
第 12 小時 

幼 

體 
第一期 七對胸足 第 20 小時 

第二期 八對胸足 第 28 小時 

第三期 九對胸足 第 36 小時 

第四期 十對胸足 第 64 小時 

第五期 十一對胸足 第 84 小時 

成 

體 

成體 腸道周圍有發育中的卵、於腸道被測

及背甲之間帶有成熟卵，或具有執握

器 

第 120 小時 
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圖 3-1、真湖蚌蟲發育過程。A) 無節幼體第一期，B) 無節幼體第二期，C) 無

節幼體第三期，D) 無節幼體第四期，E) 無節幼體第五期，F) 無節幼體第六期，

G) 無節幼體第七期，H) 早期幼體，I) 晚期幼體，J) 雌性早期成體，K) 雌性成

體，L) 雄性成體。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

圖 3-2、真湖蚌掃描式電子顯微影像。A)無節幼體第二期，B)無節幼體第三期，

C)無節幼體第四期，D) 無節幼體第五期，E) 無節幼體第六期，F) 無節幼體第

七期。
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圖 3-3、除去背甲之真湖蚌蟲形態，A) 幼體，B) 成體。 
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圖 3-4、無節幼體 naupliar process 形態，A) 第四期以前尚未分支，B) 第四期後

末端形成兩分支。縮寫：md，大顎。箭號，naupliar process；a2，第二對觸角；

md ba，大顎底節；md co，大顎基節。 

 

 

 

 

 

 

 
圖 3-5、無節幼體大顎基節棘狀突起形態，A) 無節幼體第一期時的芽孢構造，

B) 第二期後之形態。箭號，大顎基節棘狀突起；a2，第二對觸角；ba，大顎底

節；co，大顎基節；lb，上唇；m2，大顎第二節；m3，大顎第三節；t1-3，第一

到第三對胸足。 
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圖 3-6、無節幼體大顎基節形態，第二至第五期形態相似，但兩顎面間格逐漸縮

小， A) 無節幼體第一期， B)無節幼體第二期，C)無節幼體第三期，D) 無節

幼體第四期，E) 無節幼體第五期， F) 無節幼體第七期。箭號，大顎底節；mx1，

第一小顎。 
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圖 3-7、無節幼體小顎形態，第一小顎逐漸隆起，第二小顎於第五期後才開始發

育， A) 無節幼體第二期，B)無節幼體第三期，C)無節幼體第五期，D) 無節幼

體第七期。箭頭，第一小顎；箭號，第二小顎；md ba，大顎底節；md co，大顎

基節；t1：第一對胸足。 
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圖 3-8、幼體時期逐漸退化的無節幼體構造，A) naupliar process (箭號)，B) 大顎

第一至第三節(箭號)。a1：第一對觸角；a2，第二對觸角；md co，大顎基節；

mx1，第一小顎；mx2，第二小顎；t1，第一對胸足。 

 

 

 

 

 

 

圖 3-9、幼體大顎形態，顎面大約為橢圓形，左、幼鱷腹側突起形態不同，A) 右

顎顎面，B) 左顎面腹側邊緣。 
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圖 3-10、幼體小顎形態，A) 第一和第二小顎相對位置，B) 第一小顎後端形態。

箭頭，第一小顎；箭號，第二小顎；md co，大顎基節；t1，第一對胸足。 
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圖 3-11、幼體及成體胸足形態，A) 上肢與外肢，B) 外肢上的棘狀突起，C) 內

小葉邊緣的雙排綱毛，D) 第五內小業內側的勾狀構造。ep，上肢；ex，外肢，

e2，第二內小葉；e5，第五內小葉。 
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圖 3-12、真湖蚌蟲成體第二對觸角形態，無節幼體攝食構造已完全退化，並發展

出多排剛毛與弧形排列的棘狀突起。 

 

 

 



25 
 

 

圖 3-13、成體大顎顎面形態，A) 右顎形態，B) 顎面前半形態，C) 顎面背側形

態，D) 背側後端之齒狀突起 
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圖 3-14、真湖蚌蟲成體胸足形態。A-R 分別代表第一至第十八對。I 圖外肢延長

部分於處理過程中斷裂。 
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圖 3-15、雌性第十一對胸足形態。A) 頭端面，B) 第十一對胸足內側特殊構造(星

號)。 

 

 

 

 

 

 

 

圖 3-16、雄性執握器形態側面觀，右側為頭端面。 
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第四章 討論及建議 

 

第一節 真湖蚌蟲發育時序 

過去對於陽明山國家公園向天池三種共域大型鰓足類的研究顯示，鹄沼枝

額蟲在野外的成熟時間約為八天33，貓眼蚌蟲約為十五天(未發表)，而真湖蚌蟲

大約為七天，實際成熟時間會依環境溫度而有差異。成熟後，鰓足類會產下留存

於土壤中的休眠卵，在下一次積水形成時孵化。與成熟時間相應，不同物種的發

育速度也會有差別34, 35，但過去少有研究著墨於各齡期的發育時間。本研究中對

於真湖蚌蟲成熟前的各齡期進行詳細記錄，發現真湖蚌蟲完成一個齡期的時間大

致上隨著成長而增加。剛孵化時可在一個小時內完成三個齡期，至無節幼體的最

後一階段則需要八小時，整個幼體階段則需要超過 48 小時，因此在無節幼體階

段較快速完成發育。除此之外，幼體階段開始有背甲，對於一些小型掠食者有禦

敵作用，快速完成沒有背甲的無節幼體階段可能可以降低被捕食的風險。然而在

形態方面，無節幼體各齡期間的形態差異較小，幼體階段若以胸足數目作為分期

標準，形態變化較無節幼體各階段大得多，整體而言，發育過程中形態變化最大

的階段是在無節幼體成為幼體時，從幼體成長為成體的過程中形態變化反而不大，

花費的時間卻較久。推測真湖蚌蟲可能在發育過程後期，較接近成熟時著重於內

部器官及生理上的發育，而前期較著重外部形態，也就是物理功能上的轉變，如

背甲、胸足、口器的發育等。 

 

第二節 真湖蚌蟲攝食構造 

真湖蚌蟲屬棘尾目，此類生物普遍被認為無節幼體時期為濾食性，成體時

                                                      
33周蓮香，黃婉萍，王俊傑。2008。陽明山國家公園向天池鰓足類動物的群聚生態研究。內政部

營建署陽明山國家公園管理處。 
34

 Pereira, G. A., M. Gonzalez. 1994. Larval development and population biology of Dendrocephalus 

geayi Daday, 1908 (Anostraca) in temporary ponds from Venezuela. Crustaceana 66(2), Proceedings of 

the First European Crustacean Conference, 1992, p. 163-177. 
35

 Bernice, R. 1972. Hatching and postembryonic development of Streptocephalus dichotomus Baird 

(Crustacea: Anostraca). Hydrobiologia 40(2): 251-278. 
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則依靠底層碎屑或固著性藻類維生36。鰓足類無節幼體攝食功能方面研究主要探

討第二對觸角上的 naupliar process、大顎基節的顎面以及大顎底節的棘狀構造；

成體部分則是探討大顎顎面、胸足及少量的背甲功能研究。真湖蚌蟲的形態從孵

化成長至成體歷經許多變化，單就攝食相關構造而言，真湖蚌蟲由無節幼體轉變

為幼體時會經歷胸足發育、背甲發育、小顎發育、第二對觸角的形態和功能轉變、

大顎的特化等，由此推論不論是在泳姿或攝食行為上都會經歷不同程度的轉變。 

在無節幼體第一期，大顎基節還只是芽孢狀突起，小顎未開始發育，naupliar 

process 只能勉強碰到上唇，大顎底節上的分枝也還沒達到可觸及口部的長度，

此階段應該不具備進食能力。最晚到第三期，大顎基節向內側成長，於腹面被上

唇覆蓋，在將來會是顎面的位置開始發育剛毛和簡單的齒狀突起。至此，個體的

攝食構造已具備基本雛形，但直到第四期時大顎之間仍有明顯空隙，雙邊無法在

中央接觸，可能尚無法進食，但 Anderson 於 1967 年的研究指出 Artemia salina

無節幼體最早在第四期便可開始主動進食37。無節幼體第五期後，雖然胸足開始

發育，但到第七期為止都還只是沒有運動能力的芽孢狀構造，無法協助進食。小

顎隨著發育開始在接近大顎基節的軀幹體壁上由左右兩側隆起，在腹側中央形成

溝槽，但溝槽兩側剛毛細小，就算有運動能力，在處理食物方面可能也不如幼體

小顎有效率。無節幼體階段與進食相關的構造主要為第二對觸角(同時也用於運

動)和大顎，發育中的小顎以及上唇將來可能對進食有幫助。在這些構造上並沒

有找到足以刮食物體表面的堅硬構造，就無節幼體攝食構造和主要在水表層的活

動範圍判斷，真湖蚌蟲無節幼體應以水中懸浮顆粒或生物為食，此與其他物種所

做研究結果相符合38, 39。 

                                                      
36
周蓮香，黃婉萍，王俊傑。2008。陽明山國家公園向天池鰓足類動物的群聚生態研究。內政部

營建署陽明山國家公園管理處。 
37

 Anderson, D. T. 1967. Larval development and segment formation in the branchipod crustaceans 

Limnadia stanleyana King (Conchostraca) and Artemia salina (L.) (Anostraca). Australian Journal of 

Zoology 15(1): 47-91 
38

 Schrehardt, A. 1987. A scanning electron-microscope study of the post-embryonic development of 

Artemia. P. 5-32 in: Sorgeloos, P., Bengtson,D., Decleir, W., Jaspers, E. (eds.). Artemia Research and its 

Applications Vol. 1. Morphology, Genetics, Strain characterization, Toxicology. Proceedings of the 

Second International Symposium on the brine shrimp Artemia. Universa Press. Wetteren, Belgium. 



30 
 

不同於無節幼體，幼體階段的攝食構造發生了明顯的變化，形態和成體較

相似。無節幼體階段用於進食的 naupliar process 到了幼體時期迅速退化。大顎的

部分也僅留下基節，第一到第三節逐漸退化，此三節在幼體末期時的大小只剩無

節幼體第七期的約一半，似乎不再具備運動能力。無節幼體時期最主要的兩個攝

食構造退化，表示蟲體應隨著成長發育出相對應的構造以及不同的攝食方式。幼

體除了第一和第二小顎逐漸發育完全，此時也已經有完整背甲，並有七到十一對

有活動能力的胸足，上述三項構造以及經歷形態變化的第二對觸角可能從功能上

取代退化的無節幼體攝食構造。 

由無節幼體成長至幼體的過程中，小顎會發生明顯變化。小顎位於大顎和

第一對胸足之間，向來被認為是食物顆粒由胸足運送至大顎的重要橋梁40, 41。在

真湖蚌蟲幼體，第一小顎後端有較長的羽狀剛毛，形態和葉足內葉邊緣的剛毛幾

乎相同，由外觀難以區分此二構造之間的差異，因此小顎被認為是以擺動剛毛的

方式將食物推向大顎42, 43，就如同內葉將食物推向口部。第一小顎在無節幼體第

七期都未發育完全，左右兩側之間的間隙相當大，推測應該至幼體時期才開始有

功能。第二小顎則在幼體階段仍繼續發育，可能到幼體後期才具有功能。 

幼體和無節幼體另一明顯差異為背甲有無。背甲在許多物種中被認為與活

動及攝食有關，雖然背甲的重量和對蟲體活動空間的限制可能不利於運動，但由

流體力學的角度檢視，兩片流線型背甲的存在可以減少水流對胸足造成的阻力44。

                                                                                                                                                        
39

 Fryer, G. 1983. Functional Ontogenetic Changes in Branchinecta ferox (Milne-Edwards) (Crustacea: 

Anostraca). Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Biological Sciences 

303: 229-343 
40

 Fryer, G. 1983. Functional Ontogenetic Changes in Branchinecta ferox (Milne-Edwards) (Crustacea: 

Anostraca). Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Biological Sciences 

303: 229-343 
41

 Fryer, G., Boxshall, G. 2009. The feeding mechanisms of Lynceus (Crustacea: Branchiopoda: 

Laevicaudata), with special reference to L. simiaefacies Harding. Zoological Journal of the Linnean 

Society. 155: 513-541 
42

 Scourfield, D. J. 1926. On a new type of crustacean from the Old Red Sandstone (Rhynic Chert Bed, 

Aberdeenshire) – Lepidocaris rhyniensis, gen, et sp. nov. Philosophical Transactions of the Royal 

Society, Series B 214:153-187 
43

 Fryer, G. 1985. Structure and habits of living branchiopod crustaceans and their bearing on the 

interpretation of fossil forms. Transaction of the Royal Society of Edinburgh 76:103-11 
44

 Watling, L. and Thiel, M. 2013. Functional morphology and diversity. The Natural History of 

Crustacea, Volume 1. Oxford University Press, New York. 
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在攝食方面被研究較多的是平尾目。胸足擺動時，兩列胸足之間的溝槽(food 

groove)會形成水流，鰓足類常見進食方式便是由此溝槽將食物送至口部。在平

尾目中，胸足的外肢有排列密集的剛毛，可與背甲緊密貼合，擺動時可在背甲間

製造出一小段真空，加速水體在胸足間的流動，進而提升進食效率45。真湖蚌蟲

的外肢向背側延伸不多(除了特化的第九和第十對，特化構造與第十一對一起可

能與生殖相關)，外肢上的剛毛排列也不如平尾目密集，可能無法和平尾目以同

樣方式製造水流。至於真湖蚌蟲背甲有沒有可能用於刮食或懸浮底質則有待驗

證。 

真湖蚌蟲的胸足雖在無節幼體時就開始發育，但直到幼體時期才開始有運

動能力。發育完全的胸足除了沒有可供掠食的尖刺構造，也不像刮食物體表面附

著物的貓眼蚌蟲在外肢遠端有特殊的梳狀構造46, 47，第五內葉基部的勾狀構造在

位置上也不可能直接接觸食物，甚至胸足內葉和外肢上的剛毛形態反而和濾食性

無甲目較相似48。除了掠食、濾食和刮食之外，另有一種攝食方式是將底層碎屑

懸浮後再挑選、進食49。此種攝食方式不需要適於刮食的構造，將顆粒懸浮後送

至口部的方式與濾食性的鰓足類類似，但因為懸浮顆粒大小不一，進食懸浮顆粒

需要有篩選可食顆粒、顆粒大小或分解大顆粒的機制。這個功能大多由胸足、大

小顎或甚至是進食後的腸道前端完成 49。 

幼體的第二對觸角形態也與無節幼體不同，幼體與成體時期除了 naupliar 

process 逐漸退化之外，觸角背側上具有剛毛也是在幼體階段才有。形態上經歷

                                                      
45

 Anderson, D. T. 1967. Larval development and segment formation in the branchipod crustaceans 

Limnadia stanleyana King (Conchostraca) and Artemia salina (L.) (Anostraca). Australian Journal of 

Zoology 15(1): 47-91 
46

 Fryer, G. and Boxshall, G. 2009. The feeding mechanisms of Lynceus (Crustacea: Branchiopoda: 

Laevicaudata), with special reference to L. simiaefacis Harding. Zoological Journal of the Linnean 

Society 155: 513-541 
47

 Ferrari, F. D., Grygier, M. J. 2012. Variability of trunk limbs along the anterior/posterior body axis 

of juvenile and adult Lynceus biformis (Ishikawa, 1895) (Branchiopoda, Laevicaudata, Lynceidae). 

Crustaceana 85(3): 359-377 
48

 Fryer, G. 1983. Functional Ontogenetic Changes in Branchinecta ferox (Milne-Edwards) (Crustacea: 

Anostraca). Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Biological Sciences 

303: 229-343 
49

 Watling, L. and Thiel, M. 2013. Functional morphology and diversity. The Natural History of 

Crustacea, Volume 1. Oxford University Press, New York. 
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改變的第二對觸角在個體游動時會伸出背甲擺動，在拍動的過程中或許能刮食或

懸浮底層顆粒。 

除了上述四種構造之外，食物顆粒在進入口腔前會經過的最後一個構造為

大顎顎面。大型鰓足類的顎面形態多樣，在一些物種中因為顎面上在不同區塊有

不同突起構造，因此為了能更詳細描述而在顎面上定義出五個區塊，分別為：背

側後緣區(postero-dorsal region)、邊緣區(peripheral region)、過渡區(transitional 

region)、中央區(central region)以及邊緣具有鞭毛狀突起的區域(region with 

bordering flagellated processes)
50。真湖蚌蟲顎面成熟時，面積比例最大的中央區

平坦，有不規則散佈的孔洞，在邊緣區有剛毛狀突起，也具有鞭毛狀突起的區域，

唯一的齒狀突起位於顎面背側後緣，此形態與濾食性的幾種Branchinella相似51，

與刮食碎屑的平尾目則大不相同52, 53
(圖 4-2)。因此由顎面形態比較，真湖蚌蟲顎

面不像掠食性，也與刮食性物種不同，而較接近濾食性物種。 

整體而言，形態顯示出無節幼體進食方式與幼體、成體不同。無節幼體時

期可能為單純濾食性，幼體以後的形態則與懸浮底層顆粒的進食方式較接近。最

劇烈的形態改變發生於無節幼體成長為幼體的階段，此種改變與前述趨光性轉變

的時機和模式相符，因此佐證了趨光性轉變與食性轉變的關聯性。 

 

第三節 建議 

真湖蚌蟲的休眠卵在乾旱時存於土中，積水期來臨時成體的分布主要在水

池底層，攝食習性也以底層碎屑為主，因此真湖蚌蟲的生命可謂與底土息息相關，

深受土壤狀況影響。長年於向天池進行調查時發現焚香、燃燒物品的宗教團體，

                                                      
50

 Brendonck, L. 1994. Molar Surface Morphology in Streptocephalus coomansi  

(Crustacea: Branchiopoda: Anostraca). Journal of Morphology 219: 165-172 
51

 Mura, G. and del Caldo, L. 1992. A scanning electron microscopy study of the molar surface of the 

mandibles in Branchinella spinosa H. Milne Edwards (Branchiopoda) with some remarks on the 

taxonomical status of this character. Crustaceana 64(3): 326-336 
52
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其活動除了會在向天池留下瓶罐、塑膠袋等難以被自然分解的垃圾，也會在土壤

與草叢中留下焚燒的痕跡及灰燼。焚燒除了可能會產生有毒物質累積於向天池中，

燃燒的高溫會直接殺死休眠卵，或改變底層的有機碎屑成無機碳化合物，無疑會

對依賴底土的真湖蚌蟲族群造成影響，此行為更是可能引發森林火災的危險舉動。

雖然早已立有告示牌警告卻仍不見效，建議透過更頻繁地巡查並確實開罰處分，

再輔以活動、志工培訓、遊客聚集處等場合提倡正確觀念的方式，藉由培養群眾

的公民道德素質，互相監督，以期能減少、避免對向天池環境的破壞。 
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表 4-1、真湖蚌蟲攝食構造發育與食性 

 
無節幼體 幼體 成體 

一 二 三 四 五 六 七 一 二 三 四 五 成體 

第二對觸角 Naupliar process 末端未分枝 Naupliar process 末端分枝 

 

Naupliar process 逐漸退化，背側發育剛 

毛與纖毛 

Naupliar process 完全

退化，剛毛與纖毛發育

完全 

大顎顎面 芽孢狀 簡單的齒狀突起與剛毛 

左顎腹側

有鞭毛狀

突起 

邊緣齒狀突起漸被剛毛狀或鞭毛狀突 

起取代，僅留背側後緣之齒狀突起 

顎面突起完成區域分

化 

大顎第一至 

三節 

底節分

枝末端

無剛毛 

底節分枝末端具剛毛 逐漸退化 完全退化 

小顎 NA 
第一小顎具剛毛， 

第二小顎未發育 

第一小顎具剛毛

且隆起，第二小

顎芽孢狀 

同第六

期，另第

一小顎尾

端特化 

第一小顎剛毛逐漸增 

長，第二小鱷魚末端發 

育剛毛 

第一小顎發育完

全 

第一和第二小顎均發

育完全 

胸足 NA NA NA NA 芽孢狀 七對 八對 九對 十對 十一對 12 – 18 對 

背甲 NA NA NA NA 芽孢狀 

覆蓋第

一對胸

足 

至少覆蓋

第三對胸

足 

完全覆蓋軀體 完全覆蓋軀體 

食性 濾食性 懸浮底層碎屑 
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