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Figure 1   Patterns of foetal and placental growth in the
normal (—) and growth–retarded (– –) sheep
conceptus. Adapted from the data of Ehrhardt
and Bell (1995) and Greenwood et al. (2000a).
Reproduced with permission of Elsevier Science
B.V., Amsterdam (Bell et al. 2003).
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Figure 2 Relation between foetal and placental weights in
ewes representing different models of placental
insufficiency during late pregnancy. Variation in
placental weight was achieved by premating
carunclectomy (�; Owens et al. 1986), chronic
heat treatment (�; Bell et al. 1987b), natural
variation in litter size (�; Greenwood et al.
2000a), and overfeeding of adolescent ewes (�;
Wallace et al. 2000). Reproduced with permission
from the Society for Reproduction and Fertility
(Greenwood and Bell 2003).
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Figure 3 Schematic outline of some important factors linking maternal undernutrition and placental insufficiency to intrauterine
growth retardation. Reproduced with permission of Elsevier Science B.V., Amsterdam (Bell et al. 2003).
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Variable Normally grown Growth–retarded Significance of
(n = 4) (n = 4)  difference (P)

Birth weight (kg) 4.89 ± 0.21 2.24 ± 0.26

Plasma concentration

Glucose (mmol/L) 2.63 ± 0.95 1.42 ± 0.23 ns

Urea N (mmol/L) 6.39 ± 0.32 8.31 ± 0.25 <0.01

Insulin (µg/L) 0.13 ± 0.06 0.09 ± 0.02 ns

Growth hormone (µg/L) 10.8 ± 4.3 49.1 ± 17.0 <0.05

IGF–1 (µg/L) 158 ± 22 36 ± 7 <0.001

Leptin (µg/L) 3.8 ± 0.3 4.1 ± 0.3 ns

Table 1 Plasma concentrations of metabolites and hormones in normally grown and severely growth–retarded newborn lambs.

Values are means ± SEM; ns, not significant
Data from Ehrhardt et al. (2001) and Greenwood et al. (2002a)
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Age <2 weeks1 Age 2 — 8 weeks2

Plasma concentration Normal Low Normal Low

Glucose (mmol/L) 6.8 7.5 7.3 7.2

Urea N (mmol/L) 5.7 3.9 5.6 5.2

Insulin (µg/L) 2.5 1.7 3.1 4.2

Growth hormone (µg/L) 3.2 7.0 4.8 5.2

IGF–1 (µg/L) 559 400 480 616

Leptin (µg/L) 4.6 4.3 5.9 5.8

Table 2 Plasma concentrations of metabolites and hormones in lambs of normal and low birth weight during early (<2 weeks)
and later (2–8 weeks) neonatal life.

1
Values are means of measurements made at days 5, 7, 9, 11, and 13 after birth

2
Values are means of five or six weekly measurements made between 2 and 8 weeks of age; weekly samples were pooled from
individual samples taken several times each week
Data from Greenwood et al. (1998), Ehrhardt et al. (2001), and Greenwood et al. (2002a)
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Tissue growth and functional
development

3
�����.����������	��.�������
�
��� ��������������
	����������
����������������
�
�����
�����!�4��������
�

�� ����� �����
���� ����� ��������� �������	���� ��

�����������������������������	�������
5������
����
���6���
�����)�7�,���������$7��
������������7�8���
���#�!� '��������� ��� ��������� ����
�
��� ��� ���������
����������	�������
5��
��������������
�����������������
����
�����
�
����� �����
�
��� 
�� 
	������ ����������
������
����9�
�.�������9�������)����������
�����������
���� �������
��� ������ ������
��� �6���
��� ��)��!�6����
��������������������
���
����������	���������
���
��
������	����9�
�.�������9�������)�7�0���
�����
6���
�����):7�"���������������������������
����;�����
����,������ ���$��� ���� ���
�
��� �������� ������� ��

����&��������������������������������
�
������������
����������
5����������������������9�
�.�������9����
��)�7�"���������!

'�� �������� ����� �����	��������� ��
��� ���<��
����
�
�������������
���	�������
�������������=�����
����������	
�
	
���������������������������
���
���
����
�������� ��� ��������� ������� �����
�
������� 	�!�,�
����
���� ������� ���
�

����� �������� ���������������

��	��� ����� ��� ����
�
� ����� �����	���� ������� ����
���	�����	����
��������������	������
��������
�������
���.����������������
��������
����
����������
�����������
��
���"���������������������!�0�����������������������
�
��������� ������� ������ ��� #$� .��3�� ��	���� �2����
	����������������������	����
������
������	�������
����� ������������ ���� ���
	
���� �	������ ��� �� �
��
&���
���	
�.����������1
�����:�!�0����������
���������
������
��������������������������
����������������
��������� ���� ��	������ �	��
������� ��� �2��������
������
�������������������������
���	����
������
�
���������������9�
�.�������9�������)�7�"��������7
"���������������������!

6���������'>"-�������������������
������������
������������
������������������������	���
�����	��
������	������������
������
��������		����	��������
��
������68������
�������������?#$�.���
����
���!�,�
�����
����68��� �����
������
����	���� ��	��������
�����������������������������������������������
������	���
��������	����
������
������	����;!3!�"������������
,!�!�8�����������
�����!�/��������������������������
�

�� �������� �.������� 	������� 
����
��� ���
��	
����
������� ����� ����
�������� ������� 
�� ���
�
������
������	�����������������������
��
��*+,��-+,�
���������
��
��������	
����
������	������"��������
�������#$$$��!�,�������������
������
�������
������������
��������������	
����
������	���������
���������*+,
�1
�����(�!�0�
�������������������������	���
������	���
���� �����	
��� 	����� 
�� ���������� ��� '>"-
�"��������� ��� ���� ����7� #$$$���� ���� ���
��� ���
��������������������	�����
��������
���������������
	
���
� ������ ��� �������	��������
��� ����� ���
��� ����
������
����"������������������������������	�����*+,
�����������
�����"����������������#$$$��!

/���
�������
����������
����������������
		����
��
��� �
����� ���������������� ��	��� ���������	���� ���	
�
����
����������
�������������������������
�������.
��������	�������������	������
��������
������������
������ �
���!�,�������� �
����
��� ���
��� ���� ���
	����������@��
�������������@��
�����������
�������
���
�������
������������������������
����
�
�
������	
�.
��������
�������
������
������	����4����
������*��
�
������ ���� 
	��
���� 
�����
���� �������	���� 
�� ���
������������������
�����������,�
��������������7�0����
�
��� ��!� �����!�0��� ����
�	���� ��� �������
��� ����
��
�����
��������������
��� 
���.������	
�.� ����������
�	���� ��	����
��
�������.�����
������������� ����� ���
����
�
���������&������������
������������
�����
���

		����
���������������
���!�0����������
�������������
��	��������������������������������
������������������
������������������������
����������������������
���.��
������������9
����������*��
�������������
���������
�������������������
�����
���
����
��������������
���
�
�����
���������	������
�������������!�/����
����
����	���� ��� ���	���� �	���� ���� ������ 
�����
����
���������������
���������������������������������������
����
�����
5����������
�����	�����������
�������
��
����
������#$�.���
����
�����;!3!�"�������������,!�!
8����������
�����!�0�������
���������&������������



Prenatal nutritional influences on growth and development of ruminants    65

�����
��������
����������������������������������������
����������
������	������������ 
�� �����
������
���
��	�����	�
��������
�����
�����!

0����
	
������	�������
���������
���� 
	�������
&����
��������������������
�������������������
�
�����������
����������	���������������
��!�'�������������������
�������������
�������������
���������
�
�����
����������
	�������
�����
�����������������	���������������
������
����������
���
���������"����������������������
���� �������� ���� ������
��� ������� ��� ����������	����
������� ���
��� �9�
.����� ��� ���� #$$$7�4�&�����
�������#$$��!���
�����
����������
��	���������
���������

�����	������ 
����������� �������	���
�������<��
	��������
���������	�����������������������
����
��
�
���� ���������� ��� �2���
	������ ��
����� 
�� �����
�6���
������������)�7�;��������������)7�+�����������������7
A������
���������������!�,������������
�����
������
���
�

���
��
��������
��
�
�����������������������������������
	
��������
������������
�������
���������
������
�������
�2�	����������6���
�����)(7�A������
�������������������
���������������
���������
������&�
��	������������������
��
���&����
���
������	�������� ��� �������
������ ���
��	����	��
�
5��������
������
������������������������
���
��&�
��	��������������
������
���������8�������#�!

9������������������������������
����������������
�
�������������������
��������������
����;����������,�����
��� ���� ���$7�B
������� ����0���
�5� ����7�"��������
������������������ 
������
������
��� �������	������
	�����������
�����������<������� ��
������������7
;������ ����,������ ���$7�B
������� ����0���
�5�����7
"����������������������#$$$��!�'������������������
��� ���� �
���� �������
���� 
�� ��	����
��� ���� �
���
��
���������������	������������������������� ����
�����
�� �������� �������
��� ����� ����� ���� 	���
�
	
��������������������
������
��
������
�������������
��� ���� ���
�� ���������	� 
������� 
�� ����
���� ������

�"���������������������!�0���������������������	��
����
�������������	������	�������
5������������������
����� ��������� ���������
����� ���
��� ��������
�9�
�.�������9�������)�7�6���
�����)��!

1����2���
	����������������������������
�������
����������'>"-����������	���
�
������	�������
5����
�
�����.�������������
��!�8��������	�����	��������
������� ��%� ���� � %�� ������
������ 
�� �� ����� �
�
�	������ ��� 
��� ������� �
����	���� ��� ������ ������ ��
������
�������������!�9�����������
�
������	�������
�����
�� 
���.�� ����������� ��������� ������� ����
	��������
�������������.����������;���������!����$�!
4������������
��
�
���������������������	���
�
��
�������������������
����������
���
�����������	������
	����!�/�	���
�
������
��������������������
�����
�
���� ������ ����� ��� ������ ��� 4�������� ������� ��
��
�������������� �$����:$$�.���
����
����������
��
�����
����������&���������
�
���������
����	�����	���$
����� ��� ��������� ��� ������
�
��� ����� ��������� 
�� �
�
��������
�������
������
�������)!��.�����##%��0����
�����!����$�!�0�
��	��������������������2���	�����
��
��

���
������
������������������������
������������
������
��
������������
��!

"����������������������� ��	�������� ������� ��
��������������������������
�����������������	�����	���
�������������
������������������.
������
�������	�����
���� ������� ����� �
����� ���
��� ����� ������
��
�,��2���������:�!�0�
������������������
��������������

�����
��������������������������������
���������
�����������	�����������������������������
���������
�9�
�.�������9�������)��!

1���� ���

���� ��� ���� �
���� ��
���� ��	��
�"���������������������������
����-
����������������

�������������
��������
�������.�����������	��	�����
��� ������� ��������� ���� ��� ������� 	�
�������
��&�
��	���������
������
������
���	�������
5���������

Figure 4 Growth of lambs of normal (�, n = 12) and low
(�, n = 16) birth weight, artificially reared from
birth to approximately 20 kg liveweight, with
unlimited access to a high quality milk replacer.
Values are means ± SEM for birth weight and
weekly measurements of liveweight (data from
Greenwood et al. 1998).
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Figure 5 Total DNA (mg) in semitendinosus muscle of
lambs of normal (�, n = 20) and low (�, n = 28)
birth weight reared from birth to a live weight of
approximately 20 kg (from Greenwood et al.
2000b).
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Figure 6 Schematic diagram showing how foetal plasma cortisol concentrations in sheep are increased by conditions
associated with intrauterine growth retardation that are believed to exert effects on reprogramming of foetal tissue
development (modified from Fowden et al. 1998). Reproduced with permission from Society for Reproduction and
Fertility (Greenwood and Bell 2003).
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