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Zbiornik zaporowy jako bariera behawioralna

i migracyjna dla ryb wêdrownych

Wprowadzenie

Tematem niniejszego opracowania jest przedstawienie

negatywnych skutków oddzia³ywania samego zbiornika

zaporowego i stagnuj¹cej w nim wody na populacje ryb

wêdrownych, g³ównie na przyk³adzie anadromicznych ryb

³ososiowatych. Celem niniejszej analizy jest uœwiadomienie

czytelnikowi, i¿ nie tylko sama zapora, ale równie¿ wygene-

rowany przez ni¹ zbiornik wody jest realnym i powa¿nym

zagro¿eniem dla naturalnie wystêpuj¹cych populacji ryb,

zarówno dwuœrodowiskowych, jak i jednoœrodowiskowych.

Rozwój technologii i miniaturyzacji przyczyni³ siê do zasto-

sowania na masow¹ skalê telemetrii radiowej, akustycznej

i pasywnej (PIT), co pozwoli³o na przeprowadzenie wszech-

stronnych badañ wp³ywu zbiorników zaporowych na ryby

i uzyskanie wyników, które by³y tylko marzeniem poprzed-

nich pokoleñ naukowców. Niniejszy raport jest oparty na

analizie œwiatowej literatury przedstawiaj¹cej wyniki badañ

wp³ywu zbiorników zaporowych na ichtiofaunê rzeczn¹.

Wp³yw zbiorników zaporowych na

zachowania ryb wêdrownych

Istnienie populacji ryb zale¿y przede wszystkim od spe-

cyficznego dla ka¿dego z gatunków œrodowiska (siedliska)

wodnego, które spe³nia wymogi konieczne do ¿ycia. Ryby

daleko migruj¹ce, a zw³aszcza dwuœrodowiskowe, to ryby

szczególne, które wymagaj¹ ró¿nych œrodowisk dla

poszczególnych faz ich cyklu ¿yciowego takich jak rozród,

podchów wylêgu, wzrost i dojrzewanie p³ciowe. Poszcze-

gólne gatunki w mniejszym lub wiêkszym stopniu potrze-

buj¹ do realizacji etapów cyklu ¿yciowego mo¿liwoœci prze-

mieszczania siê (migracji). Z powodu skomplikowanego

cyklu ¿yciowego s¹ wyj¹tkowo podatne na jakiekolwiek

antropogeniczne zmiany w œrodowisku swojego ¿ycia.

Zbiornik zaporowy, a wiêc gigantyczna objêtoœæ sta-

gnuj¹cej wody powsta³a w biegu rzeki jest zagro¿eniem dla

rozmna¿aj¹cych siê powy¿ej zbiornika ryb wêdrownych,

podejmuj¹cych wêdrówkê w dó³ rzeki. Na œwiecie najwiêcej

badañ przeprowadzono jak dotychczas nad zachowaniem

siê i prze¿ywalnoœci¹ smoltów ryb ³ososiowatych (troci,

³ososia atlantyckiego i ³ososi pacyficznych), napoty-

kaj¹cych na drodze swojej migracji do morza zbiorniki

zaporowe. Na podstawie tych badañ mo¿na wnioskowaæ, i¿

podobne sytuacje i zdarzenia mog¹ mieæ miejsce w przy-

padku innych gatunków migruj¹cych ryb. Lista zagro¿eñ,

jakie czekaj¹ na migruj¹ce przez zbiornik zaporowy ryby

wêdrowne obejmuje nastêpuj¹ce zdarzenia.

1. Dezorientacja i utrata kierunku migracji wyznaczonego

przez pr¹d wody.

2. Zmasowane ataki drapie¿ników, zarówno ryb, jak i pta-

ków.

3. Nara¿enie na dzia³anie podwy¿szonej temperatury

w zbiorniku zaporowym.

4. Œmieræ z powodu wyczerpania siê zasobów energii.

5. Nara¿enie na ataki paso¿ytów charakterystycznych dla

wody stagnuj¹cej.

6. Œmieræ lub okaleczenie po przejœciu przez turbiny lub

upadku z przelewów.

7. Œmieræ w efekcie zaburzeñ fizjologicznych lub presji dra-

pie¿ników na okaleczone ryby po przejœciu przez syste-

my upustu wody z zapory.

Wszystkie ww. zagro¿enia zostan¹ opisane i rozwiniête

w dalszej czêœci artyku³u.

Migracja smoltów ³ososia i troci, a tak¿e narybku certy

z tarlisk, zlokalizowanych w górnych partiach rzek, do

morza odbywa siê biernie (Bontemps 1969, Thorpe i in.

1981, Hansen i in. 1984, Greenstreet 1992, Thorstad i in.

2012). Smolty i narybek (parr) wykorzystuj¹ nurt rzeki w celu

dotarcia do morza, ograniczaj¹c poprzez bierne sp³ywanie

w³asny wydatek energetyczny. Poszczególne populacje

ryb (³ososi) z danego dorzecza maj¹ genetycznie zakodo-

wany moment rozpoczêcia wêdrówki w dó³ rzeki,

w zale¿noœci od odleg³oœci od morza i czasu potrzebnego

do pokonania tego dystansu, dziêki czemu wszystkie

smolty z ca³ego dorzecza w jednym czasie docieraj¹ do

morza lub oceanu (Taylor 1991, Parish 2010, Zydlewski i in.

2005, Stewart i in. 2006). Zapory i zbiorniki zaporowe opóŸ-

niaj¹ migracjê smoltów i innych ryb w dó³ rzeki (Larinier

2001, Budy i in. 2002, Aarestrup i Koed 2003, Caudil i in.
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2007, Keefer i in. 2011). OpóŸnienie to ma bezpoœredni

wp³yw na sukces migracyjny poprzez:

– Dodatkowy wydatek energetyczny, co powoduje, ¿e

zapasy energii w ciele ryb s¹ niewystarczaj¹ce, aby

dotrzeæ do celu wêdrówki (Acou i in. 2008).

– Niedopasowanie pomiêdzy ewolucyjnie wyk-

szta³conym terminem pocz¹tku i koñca migracji

a warunkami œrodowiskowymi napotkanymi na dro-

dze i koñcu migracji (Caudil i in. 2007). W efekcie tego

ryby docieraj¹ do celu swojej wêdrówki w nieodpo-

wiednim czasie.

W omawianym przypadku bêdzie to zbyt póŸne dotar-

cie do morza, ju¿ po zamkniêciu siê tzw. smolt window, czyli

krótkiego okresu (300-400 stopniodni), kiedy smolty maj¹

fizjologiczn¹ zdolnoœæ do zmiany œrodowiska z s³odkowod-

nego na morskie (McCormick i in. 1998, McCormick i in.

1999, Zydlewski i in. 2005, Stefansson i in. 2008). Po dotar-

ciu do zbiornika zaporowego smolty trac¹ kierunek

wêdrówki (sp³ywu) i zamiast biernie sp³ywaæ, zdezoriento-

wane zaczynaj¹ aktywnie siê przemieszczaæ (Srndergard

i Jepsen 2007). Jak wykaza³y badania Venditti i in. (2000)

i Jepsen i in. (1998) smolty przejawiaj¹ 3 typy zachowañ.

Czêœæ smoltów (ok. 50%) aktywnie p³ynie przez zbiornik

(najczêœciej w toni przy jednym z brzegów). Czêœæ przez

wiele dni (nawet do 10 dni) chaotycznie p³ywa w rejonie

cofki, zanim podejmie migracjê w dó³ zbiornika. Znaczna

czêœæ smoltów (ok. 20%) podejmuje migracjê powrotn¹ do

rzeki, pokonuj¹c znaczne odleg³oœci nawet do 14 km w górê

cieku (Venditti i in. 2000). Z badañ duñskich prowadzonych

na stosunkowo niewielkich zbiornikach zaporowych (8 m

wysokoœæ, 12 km d³ugoœci) jasno wynika, ¿e reakcj¹ prawie

wszystkich smoltów ³ososia po dotarciu do zbiornika zapo-

rowego by³ powrót do rzeki (upstream migration). Zaledwie

15% z nich mog³o, w efekcie koñcowym, przebrn¹æ przez

zbiornik i zaporê, a nastêpnie podj¹æ dalsz¹ wêdrówkê do

morza (Holdesgaard i in. 1997). Jeszcze gorsz¹ „pokony-

walnoœæ” zbiorników zaporowych i prze¿ywalnoœæ (zaled-

wie 10%) raportuj¹ Aarestrup i in. (1999) zaznaczaj¹c jed-

noczeœnie, ¿e czas potrzebny do pokonania zbiornika

zale¿y od uwarunkowañ genetycznych i od tego, czy s¹ to

ryby hodowlane, czy dzikie. Ma to niebagatelne znaczenie

w sytuacji, gdy w programach restytucyjnych u¿ywa siê naj-

czêœciej ryb wychowanych w warunkach wylêgarni. Bardzo

podobne wyniki w USA, odnoœnie szybkoœci przechodzenia

przez zbiorniki zaporowe ryb hodowlanych i dzikich, uzy-

ska³ Holbrook i in. (2011). Na szczególn¹ uwagê zas³uguje

fakt, i¿ opóŸnienie w migracji powoduj¹ nie tylko wielkie

zbiorniki wodne, ale jak pokazuj¹ przyk³ady europejskie,

nawet ma³e jazy o wysokoœci od 0,6 do 2,5 m. Tworzone

przez nie ma³e zbiorniki (stawy) mog¹ skutecznie (o kilka

dni) wyd³u¿yæ wêdrówkê smoltów ³ososia (Aarestrup i Koed

2003), czy troci (Olsson i in. 2001) w dó³ rzeki. Mo¿na wiêc

byæ pewnym, ¿e ryby, które b³¹dzi³y przez wiele dni zanim

pokona³y zbiornik i zaporê nie do¿yj¹ wieku doros³ego,

gdy¿ nie zaadaptuj¹ siê do warunków morskich z powodu

zamkniêcia siê „smolt window” i niemo¿noœci przystosowa-

nia do ¿ycia w s³onej wodzie (Achord i in. 2007). Znaczne,

nawet kilkudniowe opóŸnienie w migracji mo¿e byæ równie¿

spowodowane ró¿nic¹ pomiêdzy g³êbokoœci¹ ujêcia wody

na turbiny elektrowni a g³êbokoœci¹, na jakiej znajduj¹ siê

migruj¹ce ryby (najczêœciej przy powierzchni) w sytuacji,

gdy zapora ca³y upust wody realizuje przez turbiny, a nie

upusty górne. Taki przypadek zosta³ opisany dla niektórych

gatunków ³ososi pacyficznych migruj¹cych w dó³ zbiornika

zaporowego na rzece Willamette i Snake (Venditti i in. 2000,

Johnson i Dauble 2006). Efekt opóŸnienia migracji bêdzie

siê pog³êbia³, gdy na rzece istnieje wiêcej ni¿ jedna zapora,

gdy¿ ka¿da z nich bêdzie powodowaæ kolejne, narastaj¹ce

trudnoœci z jej pokonaniem i kolejne, kumuluj¹ce siê straty

(Norrgard i in. 2013). W USA, zakrojone na olbrzymi¹ skalê

badania nad ratowaniem populacji ³ososi pacyficznych

w systemie silnie zabudowanych hydrotechnicznie rzek

Columbia i Snake (8 du¿ych hydroelektrowni, ka¿da wypo-

sa¿ona w stosunkowo nowoczesne przep³awki) wykaza³y,

¿e w zale¿noœci od gatunku ³ososia od 58 do 93% smotów

nie jest w stanie pokonaæ (z ró¿nych przyczyn) systemu

zapór i zbiorników (Ferguson i in. 2005). Dodatkowo, naj-

nowsze badania przeprowadzone w USA (Zydlewski i in.

2010) wykaza³y, ¿e przejœcie smoltów ³ososia przez turbiny

elektrowni wodnych b¹dŸ przez ich upusty (spillways), jeœli

nawet nie zabija ryb to powoduje utratê czêœci ³usek (smolty

s¹ bardzo delikatne). Wykazano, ¿e utrata zaledwie 10%

³usek powoduje istotne zaburzenia fizjologiczne zwi¹zane

z osmoregulacj¹, skutkuj¹ce niemo¿noœci¹ przystosowania

siê do œrodowiska morskiego (Zydlewski i in. 2010). Z du¿¹

doz¹ prawdopodobieñstwa mo¿na te¿ przypuszczaæ, ¿e

podobna sytuacja ma miejsce w przypadku migracji

narybku innych ryb, takich jak troæ, jesiotr czy certa.

Wp³yw drapie¿nictwa na populacje ryb

wêdrownych w zbiornikach zaporowych

Kolejnym zjawiskiem maj¹cym olbrzymi, jak siê

okaza³o, wp³yw na migracje ryb, wyjaœnionym w du¿ej mie-

rze w ostatnich latach dziêki zastosowaniu zaawansowa-

nych metod telemetrycznych, jest podatnoœæ migruj¹cych

ryb na ataki drapie¿ników, zarówno ryb, jak i ptaków. Od

dawna przypuszczano, ¿e œmiertelnoœæ wœród migruj¹cych

smoltów czy narybku innych ryb wêdrownych jest w du¿ej

mierze spowodowana drapie¿nictwem, ale dopiero zasto-

sowanie telemetrii dostarczy³o niezbitych dowodów na to,

¿e mo¿e to byæ najwa¿niejszy czynnik decyduj¹cy o ogólnej

prze¿ywalnoœci ryb podczas wêdrówek. W warunkach

naturalnych najwy¿sz¹ œmiertelnoœæ smoltów z powodu

drapie¿ników wykazano w rejonach przyujœciowych rzek

(estuariach), czyli w miejscach, gdzie nie ma ju¿ nurtu rzeki,
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a ryby zatrzymuj¹ siê na pewien czas, aby dostosowaæ siê

do nowego œrodowiska (Mather 1998, Koed i in. 2006).

Zbiorniki zaporowe w pewnym stopniu imituj¹ warunki

panuj¹ce w estuariach. S¹ przede wszystkim idealnym

miejscem do zak³adania kolonii przez ptaki rybo¿erne (kor-

morany, czaple i inne), a tak¿e doskona³ym miejscem roz-

woju dla typowych drapie¿ników, takich jak szczupak

(Europa), czy reprezentuj¹cy rodzinê ryb karpiowatych,

podobny z wygl¹du do bolenia Ptychocheilus oregonensis

(northern pikeminnow) w Ameryce Pó³nocnej. Sytuacji nie

poprawia fakt, ¿e zbiorniki zaporowe staj¹ siê czêsto polem

intensywnej gospodarki rybackiej i s¹ zarybiane gatunkami

obcymi dla rzeki, w tym i drapie¿nikami.

Dobrym przyk³adem negatywnego oddzia³ywania jest

Ptychocheilus oregonensis, który dokona³ ekspansji w sys-

temie rzeki Columbia i jej dop³ywu Snake po wybudowaniu

na nich 8 zbiorników zaporowych. Gatunek ten uwa¿any

jest w tej chwili za g³ównego sprawcê za³amania siê pro-

gramu restytucji ³ososi w tych rzekach. Ocenia siê, ¿e zjada

w ci¹gu roku 16 milionów smoltów, co stanowi 8% ich popu-

lacji (Beamesderfer i in. 1996). W 2012 roku wyznaczono

nagrodê za ka¿dego z³owionego osobnika pikeminnow

w wysokoœci od 4 do 8 USD w zale¿noœci od iloœci z³owio-

nych sztuk; im wiêcej, tym dro¿ej. Wed³ug badañ Rieman

i in. (1991) prowadzonych w tym samym rejonie, Ptycho-

cheilus oregonensis odpowiedzialny jest za 78% strat

wœród smoltów powodowanych przez ryby drapie¿ne. Inne

drapie¿niki (sandacze, szczupaki i bassy) dope³niaj¹ dzie³a

zniszczenia i powoduj¹, ¿e a¿ 14% wszystkich smoltów

pada ofiar¹ ryb drapie¿nych typowych dla wód stoj¹cych

lub o spowolnionym przep³ywie (jezior i zbiorników). Jesz-

cze bardziej zatrwa¿aj¹ce wyniki uzyskali naukowcy

duñscy, badaj¹cy prze¿ywalnoœæ smoltów w ma³ych zbior-

nikach zaporowych zlokalizowanych na rzece GudenD

(Jepsen i in. 1998, Aarestrup i in. 1999). Wykazano, ¿e zale-

dwie 10% (!) smoltów ³ososia jest w stanie pokonaæ stosun-

kowo niewielki, bo 12 km d³ugoœci, zbiornik zaporowy.

W obu przypadkach wiêkszoœæ smoltów pada³a ofiar¹

szczupaków (odpowiednio 56 i 36%). Iloœæ ta mog³a byæ

wy¿sza, gdy¿ czêœæ znaczków telemetrycznych zosta³a

znaleziona na dnie zbiornika, co mo¿e œwiadczyæ o wydale-

niu ich wraz z ekskrementami ryb lub ptaków. Badania fiñ-

skie (Kekäläinen i in. 2008) równie¿ wskazuj¹ szczupaka,

jako drapie¿nika stanowi¹cego najwiêksze zagro¿enie dla

migruj¹cych smoltów.

Kolejne, i co wa¿ne, wiêksze ni¿ spowodowane przez

ryby drapie¿ne straty wœród migruj¹cych ryb powoduj¹

rybo¿erne ptaki, takie jak kormorany i rybitwy. Podobnie jak

w przypadku ryb drapie¿nych, w warunkach niezmienio-

nego œrodowiska ich ataki ograniczone by³y g³ównie do

estuariów. W momencie zabudowy rzek zbiornikami zapo-

rowymi stworzono dla ptaków zwi¹zanych ze œrodowiskiem

wodnym (w tym i dla drapie¿ników) nowe, idealne warunki

œrodowiskowe. Po pierwsze, powstaje olbrzymie lustro

wody i setki kilometrów linii brzegowej. Po drugie, w strefie

umiarkowanej i ch³odnej woda wyp³ywaj¹ca ze zbiorników

zaporowych nigdy nie zamarza. Wiele kilometrów rzek,

poni¿ej zapór, p³ynie wolne od lodu nawet w najsro¿sze

zimy. Powoduje to, ¿e niektóre ptaki wodne nie musza ju¿

odlatywaæ na po³udnie, aby przetrwaæ zimê. Dobitnym

przyk³adem na to, jaki wp³yw na migruj¹ce do morza ryby

maj¹ nowo powsta³e na zbiornikach zaporowych kolonie

rybitw, kormoranów i innych rybo¿ernych ptaków, s¹ bada-

nia amerykañskie w systemie rzeki Columbia. Wykaza³y

one, ¿e tylko jeden gatunek – rybitwa wielkodzioba (Sterna

caspia) w ci¹gu roku zjada 9-16 milionów sztuk smoltów!

Stanowi to 13% wszystkich smoltów sp³ywaj¹cych rzek¹

Columbia (Roby i in. 2003). Kolonia tych ptaków na jednej

tylko wyspie (Crescent Island) po³o¿onej w po³owie biegu

rzeki zjada 550-825 tysiêcy smoltów rocznie, w zale¿noœci

od liczebnoœci kolonii w poszczególnych latach badañ

(Antolos i in. 2005). Podobne straty powoduj¹ kormorany

(Phalacrcrax auritus). Wykazano, ¿e s¹ one odpowiedzialne

za 11,5% strat w populacji migruj¹cych pstr¹gów têczo-

wych (steelhead) tylko na jednym zbiorniku zaporowym –

Bonneville Dam (Ryan i in. 2003). Wp³yw drapie¿nictwa pta-

ków na prze¿ywalnoœæ smoltów na innych zbiornikach

zaporowych w USA opisa³ równie¿ Ruggerone (1986), który

wykaza³, ¿e w trakcie intensywnej migracji smoltów (kwie-

cieñ – maj) zaledwie jeden gatunek rybo¿ernego ptaka –

mewa delawarska (Larus delawarensis) zjada, poni¿ej

wyp³ywu z elektrowni Wanapum, ok. 120 tys. szt. smoltów,

co stanowi 2% wszystkich smoltów sp³ywaj¹cych rzek¹

Columbia. Autor sugeruje, ¿e intensywne drapie¿nictwo

poni¿ej elektrowni spowodowane jest chwilowym

oszo³omieniem smoltów po przejœciu przez turbiny (gdzie

ginie 17% smoltów) i zajmowaniem stanowisk przy

powierzchni wody, co zdecydowanie u³atwia ataki ptaków.

Podobny fenomen opisa³ York i in. (2000) poni¿ej zapory

Priest Rapids na rzece Columbia. O znaczeniu drapie¿nic-

twa ptaków na populacje ryb migruj¹cych przez zbiorniki

zaporowe œwiadcz¹ równie¿ prace z terenu Europy (Jepsen

i in. 1998, Aarestrup i in. 1999, Koed i in. 2006, Jepsen

2016). £ojko (2008) opisa³ sytuacjê powsta³¹ w wyniku

pojawienia siê kolonii kormoranów w okolicach Zbiornika

W³oc³awskiego (kluczowej przeszkody dla migracji wszel-

kich ryb z rejonu œrodkowej i górnej Wis³y). Przeprowa-

dzone badania wykaza³y obecnoœæ 1700 par lêgowych, co

w szczytowym okresie odchowu m³odych ptaków daje

liczbê oko³o 6 tys. osobników, które zjada³y rocznie prawie

400 ton ryb, co daje 48 kg z hektara powierzchni zbiornika.

Sytuacjê pogarsza fakt, ¿e jak wykaza³o wiele prac, ryby

wyhodowane w wylêgarniach (a takie najczêœciej u¿ywane

s¹ do prac restytucyjnych i reintrodukcyjnych), s¹ o wiele

bardziej podatne na drapie¿nictwo (zw³aszcza ptaków) ni¿

ryby dzikie, gdy¿ przejawiaj¹ tendencje do przebywania bli-
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sko powierzchni wody, a co najwa¿niejsze przemieszczaj¹

siê w dzieñ, podczas gdy smolty dzikie preferuj¹ porê wie-

czorow¹ i nocn¹ (McCormick i in. 1998, Collis i in. 2001).

Podsumowanie

Zbiornik zaporowy, a zw³aszcza system zbiorników jest

obc¹ i wrog¹ struktur¹ dla rzeki i dla ryb w niej ¿yj¹cych. Sta-

nowi barierê ekologiczn¹, której przebycie staje siê dla ryb

czêsto niemo¿liwe b¹dŸ okupione wielkimi stratami (Jepsen

2017). W niniejszym raporcie opisano szczegó³owo zaledwie

trzy ma³o znane i przez to czêsto bagatelizowane czynniki,

maj¹ce wp³yw na prze¿ywalnoœæ ryb migruj¹cych przez

zbiornik: b³¹dzenie i opóŸnienie migracji oraz nasilone dra-

pie¿nictwo ryb i ptaków. Do innych, ale równie¿ wa¿nych

zagro¿eñ nale¿y dodaæ zasysanie ryb do przelewów, turbin

i systemów nawodnieñ i wodoci¹gów, jak równie¿ nara¿enie

ryb na chorobê gazow¹ tu¿ po przejœciu przez zaporê.

Zagadnienia te zas³uguj¹ na osobne opracowanie, nie wspo-

minaj¹c ju¿ o wp³ywie samej zapory na migracje w górê rzeki,

co by³o i jest najlepiej zbadanym problemem. Te i wiele

innych czynników powoduj¹, ¿e zdecydowana wiêkszoœæ

zapór na œwiecie, nawet tych wyposa¿onych w ró¿nego

rodzaju systemy wspomagaj¹ce i umo¿liwiaj¹ce wêdrówki

ryb i innych organizmów wodnych, stanowi bardzo powa¿ne

zagro¿enie dla gatunków ryb daleko migruj¹cych i wyma-

gaj¹cych œrodowiskowo (Rescoe i Hinch 2010, Noonan i in.

2012).
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DAM RESERVOIRS AS BEHAVIORAL AND MIGRATION BARRIERS FOR MIGRATORY FISH

Tomasz Miko³ajczyk, Przemys³aw Nawrocki

ABSTRACT. This article is a review of the world literature focusing on the problem of dam reservoirs as barriers to the migration of

migratory fish (primarily salmon and trout smolts) during downstream migrations to oceans. While the topic of inhibiting or blocking

upstream spawning migrations is widely discussed, the destructive impact dam reservoirs have on downstream migration appears to

not have garnered equal attention. Among the many factors impacting fish migratory behavior and fish survival during migration

through dam reservoirs, three of the most important were selected for review. The first is delayed migration stemming from

disorientation or, in extreme cases, the abandonment of further migration after exiting reservoir basins. The second threat is

predation by fish inhabiting reservoirs that are alien to river environments. The third is predation by birds that find ideal habitat

conditions on the shores of dam reservoirs. All three of these elements mean that not only the dam but the reservoir, too, present very

serious, real threats to the existence of populations of migratory fish species in given rivers.

Key words: dam reservoir, downstream migration, smolt, predation
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