
한국진화학회지(2022) VOL. 1(1):47-59 / Review article 

 

47 

 

 

동물 성격의 정의 및 올바른 측정법과 분석법 
한창석1* 
 요약: 동물 개체군 내에서 개체마다 어떤 행동이 뚜렷하게 다를 때, 그 행동을 성격 

형질이라고 한다. 동물 성격 연구는 행동뿐만 아니라 생리, 형태 및 생활사 형질에 
대한 연구와 통합적으로 이루어질 수 있다는 점에서 오늘날 행동생태학 및 

진화생물학 연구를 선도하고 있는 연구 주제이다. 지난 10년간 동물 성격에 대한 

증거가 여러 분류군에서 축적되었고 동물 성격을 증명하기 위한 분석법도 크게 
발전했다. 동물 성격을 연구하기 위해서는 기본적으로 많은 개체를 대상으로 충분한 

간격을 두고 개체의 행동을 반복 측정해야 한다. 그렇게 얻어진 행동 데이터를 

혼합효과모델(mixed-effects model)을 통해 행동의 (공)분산을 여러 요소로 나누고 
동물 성격과 관련된 여러 지표를 계산할 수 있다. 하지만 아직도 꽤 많은 연구들이 

성격 형질을 증명할 때 분석적 오류를 범하고 있다. 본 논문에서는 행동 타입, 행동 

가소성, 행동 신드롬 등 동물 성격 연구에서 사용되는 용어들을 정의하고, 성격 형질 
을 증명하기 위한 올바른 행동 측정 방법과 분석 방법에 대해 알리고자 한다. 
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서론   

행동생태학에서는 같은 종의 동물 개체군 내에서 개체마다 어떤 행동이 뚜렷하게 다를 때, 그 행

동을 성격(personality) 형질이라고 부른다 (Dall and Griffith, 2014; Dingemanse et al., 2010b). 동물 

성격에 대한 연구는 비교적 이해하기 쉬운 개념과 간단한 측정 방식 때문에 지난 10년간 행동생태학 

분야에서 그 비중이 폭발적으로 증가해 왔다. 그리고 실험실과 야생에서 진행된 여러 연구를 통해서 

거의 모든 동물 분류군에서 성격 형질이 존재한다는 사실이 밝혀졌다 (Carere and Maestripieri, 

2013). 현재 동물 성격 연구는 동물의 분산 능력 (Spiegel et al., 2017), 공격성 (Briffa et al., 2015), 

번식 (Class and Dingemanse, 2022; Dingemanse et al., 2021b) 등 여러 행동의 다층적 구조를 밝히

면서 행동의 진화를 예측하는 것뿐만 아니라, 포식자-먹이 관계 (Belgrad and Griffen, 2016; Kalinkat, 

2014) 등 군집 수준에서 나타나는 다양한 생태적 양상에도 적용되고 있다. 또한 동물 성격 연구는 기

초 연구 뿐만 아니라 인간의 활동이 동물에게 미치는 영향, 침입종 관리, 멸종위기 종 관리 등 동물 

보전 및 복지에도 응용되고 있다 (MacKinlay and Shaw, 2022; Merrick and Koprowski, 2017).  

지금도 다양한 맥락에서 동물 성격에 대한 실험 연구 결과가 발표되며 동물 성격의 증거가 보고

되고 있지만, 성격 형질을 증명할 때 아직도 꽤 많은 연구에서는 과거의 연구처럼 분석적 오류를 범

하고 있다 (Dingemanse and Wright, 2020; Hertel et al., 2020; Niemelä and Dingemanse, 2018b; 

Sánchez-Tójar et al., 2022). 행동은 같은 개체 내에서도 시간과 상황에 따라 다르게 발현되며 이러
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한 개체 내 발현 차이가 다른 형질에 비해 비교적 크기 때문에, 행동의 개체성을 판별하고 그 행동을 

성격 형질이라고 규정하기 위해서는 올바른 행동 측정법과 분석법을 사용해야한다. 본 논문에서는 동

물 성격 연구의 역사를 살펴보며, 동물 성격 연구에서 사용되는 용어들을 정의하고, 성격 형질을 정

의하기 위한 올바른 행동 측정 방법과 분석 방법에 대해 알리고자 한다. 

 

동물 성격 연구의 역사    

동물 성격에 대한 초기 연구는 행동생태학이 아닌 심리학을 기반으로 20세기 중반부터 활발하게 

이루어졌다 (Gosling, 2001). 진화생물학자들은 형질의 개체 간 차이가 자연선택을 통한 진화의 재료

가 되기 때문에 개체 수준의 변이를 중요하게 여겼지만, 행동 측면에서는 그렇지 않았다. 행동생태학

에서는 최적화 이론(optimality theory)을 따라 개체가 적합도(fitness) 손익을 통해 자연선택으로 다

져진 최적의 행동을 나타낸다고 주장했고, 행동의 개체 차이는 측정 오류처럼 우연하게 발생하거나 

최적의 행동 범위에서 벗어난 비적응적(nonadaptive)인 것으로 생각했다 (Dall et al., 2004). 또한 초

기의 동물 성격 연구에서는 “personality”라는 단어가 지닌 의인화적 속성 때문에 “animal 

personality”라는 용어 대신 “temperament”나 “copying style”과 같은 용어를 사용하기도 했다 

(Gosling, 2001). 

그리고 2000년대 중반부터 사람뿐만 아니라 동물에서도 서로 다른 행동 형질 간에 연관성이 보

일 수 있다는 사실을 기반으로 동물 성격의 존재를 주장하는 행동생태학 분야의 연구가 다수 등장하

기 시작한다 (Dall et al., 2004; Dingemanse and Réale, 2005; Gosling, 2008; Réale et al., 2007; Sih 

et al., 2004a; Sih et al., 2004b; Sih and Bell, 2008). 예를 들어, 같은 개체군 내에서 더욱 활동적으로 

행동하는 개체는 다른 개체에게 더욱 공격적으로 행동하거나, 포식압이 높은 환경에서 더욱 용감하게 

행동하는 성향을 보일 수 있다. 이러한 행동 간의 연관성은 ‘행동신드롬(behavioural syndrome)’이라

고 불리며 (Sih et al., 2004a; Sih et al., 2004b), 2010년대 초반까지는 행동신드롬을 단순히 표현형 수

준에서의 서로 다른 행동 형질 간의 연관성으로 계산하고 정의했다. 즉, 각 개체의 행동을 한 번씩 

측정하여 개체를 대표하는 행동 값을 지정하고, 여러 행동 간의 연관성을 단순하게 피어슨 상관계수 

(Pearson correlation coefficient) 또는 스피어만 상관계수(Spearman's rank correlation coefficient)

를 이용하여 계산하고 통계적으로 검증했다.  

2010년대 초반에는 몇몇 리뷰 논문에서 행동의 개체성에 대한 개념적이고 방법론적인 고찰이 심

도 있게 이루어졌다 (Dingemanse and Dochtermann, 2013; Nakagawa and Schielzeth, 2010; van de 

Pol and Wright, 2009). 특히 2013년에 Journal of Animal Ecology에 발표된 Dingemanse and 

Dochtermann (2013) 연구에서는 각 개체의 여러 행동을 단순히 한 번 씩만 측정해서 계산된 행동 

간 연관성은 개체 간 행동 연관(행동신드롬)을 정확히 표현할 수 없다고 지적했다. 예를 들어, 곤충은 

외골격을 지니기 때문에 성체로 탈피한 뒤에 대부분의 형태 형질의 크기가 변하지 않지만, 각 개체의 

행동 형질은 시간과 장소에 따라 다르게 발현된다. 이처럼 개체 내에서 나타나는 행동의 가소성

(within-individual behavioural plasticity) 때문에, 어떤 개체의 행동을 대표하는 값은 그 개체의 행동

을 여러 번 반복해서 측정한 뒤 그 값들의 평균으로 나타내야 한다. 따라서 여러 개체를 대상으로 어

떤 행동을 개체 마다 반복적으로 측정하면, 개체군 내에서 나타나는 행동의 전체 변이는 양적유전학
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(quantitative genetics)1에서 사용되는 분산구분법(variance partitioning approach)2을 이용하여 (1) 

각 개체의 평균 행동 값 차이를 통해 나타나는 변이, (2) 개체 내에서 나타나는 행동 변이로 구분할 

수 있다 (그림1). 전자는 개체 간 변이(among-individual variance), 후자는 개체 내 변이(within-

individual variance)라고 말한다. 현재 행동생태학에서는 어떤 행동에서의 개체 간 변이가 통계적으로 

유의미하게 양의 값일 때, 그 행동을 성격 형질이라고 말한다.  

 

 

이와 같은 분산구분법을 이용하여 2010년대 중반부터 지금까지 실험실과 야생에서 진행된 여러 

실험 연구를 통해 많은 동물 분류군에서 활동성, 모험성, 공격성, 대담성, 사회성 등 다양한 행동 양

식에 개체 차이가 있다는 사실이 밝혀졌다 (Réale et al., 2007). 활동성(activity)은 동물이 익숙한 공

간에서 얼마나 긴 거리를 움직였는지를 통해 측정하곤 한다. 또한 활동성은 새로운 공간에서의 움직

임을 의미하는 모험성(exploration)과 구분된다. 동종(그리고 주로 동성)의 개체를 위협하거나 싸움을 

거는 행동을 의미하는 공격성(aggression)의 경우, 두 개체간 실제 싸움 시간으로 공격성을 측정하거

나 한 개체가 다른 개체를 쫓아가며 공격하는 행동 등을 통해 공격성을 측정한다. 또 흔하게 보고되

는 성격 형질 중 하나는 대담성 또는 용감성(boldness)이다. 대담성은 주로 포식자에 대한 반응 또는 

포식 환경에서의 행동, 새로운 물체에 대한 반응 등을 통해 측정한다. 은신처에 숨어서 포식자를 피

하는 동물의 경우, 은신처에 숨어있다가 바깥으로 나오기까지의 시간, 포식자가 점차적으로 다가올 

때 도망가기 시작하는 거리 등을 통해 대담성을 측정하는 경우가 많다. 사회성(sociality)은 동종의 다

른 개체에 대한 친밀한 반응을 의미하며, 네트워크 분석(social network analysis)을 이용하거나 단순

히 다른 개체와의 거리를 통해 측정하기도 한다 (Gartland et al., 2022). 

 

동물 성격 연구에서 사용되는 주요 용어와 분석 방법    

어떤 동물의 행동이 성격 형질인지 여부를 판별하려면 여러 개체를 대상으로 개체의 행동을 반

                                           
1 연속적으로 분포하는 형질의 변이에 미치는 유전적 또는 환경적 영향을 계산하는 학문 
2 형질의 전체 표현형 수준 변이(phenotypic variance) 중 특정 요소에 의해 설명되는 부분을 계산하는 통계법  

 

그림 1. 개체 간 행동 차이(among-individual behavioural variance)는 개체 마다 평균 행동 값

이 차이를 의미하고, 개체 내 행동 차이(within-individual behavioural variance)는 개체 내에

서 환경 구배 또는 나이에 따라 나타나는 행동 차이를 의미한다. 그리고 각 개체내의 행동 변화

를 기울기로 나타낸 것을 개체 행동 가소성(individual behavioural plasticity)이라고 한다. 각 

알파벳은 서로 다른 개체를 나타낸다. 
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복 측정해서 얻은 데이터를 바탕으로 검증을 해야 한다. 개체의 행동을 반복 측정했을 때, 각 개체는 

평균 행동 값이 서로 다를 수 있고(행동 타입 behavioural type), 시간 및 환경에 따른 행동의 변화가 

서로 다를 수 있으며(개체 행동 가소성 individual behavioural plasticity), 이 개념들은 아래에서 언급

할 혼합효과모델(mixed-effects model)을 통해 개체 차이의 유의성을 판단할 수 있다. 일반적으로 개

체 마다 행동 타입이 뚜렷하게 다를때, 그 행동을 성격 형질이라고 말한다. 그리고 행동 타입이 뚜렷

한 두 행동이 개체 수준에서 서로 연관될 수도 있다 (행동신드롬 behavioural syndrome).  

행동 타입. 동물 성격 연구가 개념과 분석 측면에서 한층 다듬어질 수 있었던 가장 큰 이유는 행

동 생태학에서 혼합효과모델이 보편적으로 사용되었기 때문이다 (Bolker et al., 2009; Martin et al., 

2011; Nakagawa and Schielzeth, 2010; Nakagawa and Schielzeth, 2013). 혼합효과모델을 이용한 분

산구분법으로 행동의 전체 표현형적 변이를 개체 간/내 변이로 나누며 성격 형질을 증명할 수 있다. 

혼합효과모델은 선형 모델(linear model)의 특성과 함께 종속변수의 평균에 영향을 주는 요소(고정효

과, fixed effect)와 고정효과에 의해 설명되지 않는 형질의 분산(variance)에 영향을 주는 요소(임의

효과, random effect)를 함께 다룰 수 있는 통계 모델이다 (Zuur et al., 2009). 따라서 혼합효과모델을 

사용하면 분산구분법을 통해서 전체 형질 변이(total phenotypic variance) 중에서 임의효과가 설명하

는 형질의 변이 정도를 구할 수 있기 때문에, 통계 모델에 행위자의 신원(identity, 이하 ID)을 임의효

과로 넣어서 개체 간 행동 변이를 구할 수 있다. 즉, 여러 개체의 반복적인 행동 발현에서 나타나는 

전체 행동 변이를 각 개체의 ID가 설명하는 변이(개체 간 행동 변이)와 개체의 ID가 설명하지 못하는 

변이(개체 내 행동 변이)로 나눌 수 있다. 그리고 통계적으로 개체 간 행동 변이가 유의미하게 양

(positive)의 값을 나타낼 때 그 행동을 성격 형질이라고 말하며, 각 개체는 “행동 타입(behavioural 

type)”을 보인다고 이야기한다. 예를 들어, 쌍별귀뚜라미(Gryllus bimaculatus)는 활동성, 공격성, 수

컷의 구애 강도, 암컷의 교미 시작 속도 등의 행동에서 ID가 전체 행동 변이 중 일부를 유의미하게 

설명한다 (Han and Dingemanse, 2017). 즉, 쌍별귀뚜라미의 각 행동은 개체 차이가 뚜렷하고, 행동 

타입이 존재한다는 것이다. 

또 성격 연구에서는 행동의 개체 간 변이가 전체 행동 변이에서 차지하는 부분을 구하기 위해서 

반복성(repeatability)이라는 개념을 사용하기도 한다. 과거 연구에서 반복성은 연구자가 형질을 측정

할 때 측정 오류 정도를 설명하기 위해 주로 사용되었다. 그리고 오늘날 성격 연구에서의 반복성은 

전체 행동 변이에서 개체 간 변이에 해당하는 부분의 비율을 나타낸다. 따라서 어떤 행동의 성격 여

부를 판별할 때는 행동의 반복성 또는 개체 간 차이가 통계적으로 유의미하게 양의 값을 갖는지를 살

펴보며, 둘 중 어느 값을 사용해도 통계적 유의성은 동일하다. 또한 어떤 행동의 반복성 값은 그 행

동의 유전도(narrow-sense heritability)의 최대값이라는 점에서 중요하다 (Falconer and Mackay, 

1996). 즉, 개체 간 행동 차이가 크다는 것은 행동에 유전적 변이가 클 가능성이 높다는 것을 의미한

다. 따라서, 행동의 개체 간 차이의 정도를 통해 그 행동이 갖는 진화가능성을 짐작할 수 있고, 어떤 

행동에 개체 간 차이가 크다면 세대에 따라 그 행동에 적응 진화가 일어날 수 있는 가능성이 크다는 

것을 의미한다. 하지만 행동 형질에서의 반복성과 유전도는 완벽하게 비례하는 관계가 아니며, 반복

성이 유의미하게 양의 값을 띄어도 유전도는 그렇지 않은 경우도 있다. 따라서, 반복성을 토대로 행

동 형질의 유전도의 유의성 또는 크기를 추측하는 것은 지양해야 한다 (Brommer, 2013; 

Dochtermann et al., 2015)).  

개체 행동 가소성. 동물 성격 연구가 진화생태학과 행동생태학 연구에 가장 크게 기여한 부분은 
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행동의 개체 간 차이가 측정 오류나 우연에 의한 것이 아니라는 점을 증명한 것이다. 더 나아가서, 

개체 관점의 행동 생태학 연구는 행동의 개체 간 차이를 밝힐 뿐만 아니라, 행동의 개체 내 차이가 

갖는 중요성도 부각시킨다 (Westneat et al., 2015). 개체 내 행동 차이가 크다는 것은 개체 내의 행동 

가소성이 환경 적응에 중요한 역할을 했을 가능성을 시사한다. 또, 개체 내에서의 행동 변화는 개체

마다 다를 수도 있다. 즉, 개체마다 행동 노화 패턴이나 환경에 따른 행동 반응이 다를 수 있다. 나이 

또는 환경에 따라 형질 발현이 다르게 나타나는 것은 반응 양식(reaction norm) 또는 가소성

(plasticity)이라고 불리며, 행동이 나이 및 환경에 따라 다르게 발현되는 것은 행동 반응 양식

(behavioural reaction norm) 또는 행동가소성(behavioural plasticity)이라고 불린다 (그림1).  

그렇다면 개체 내에서 나타나는 행동 가소성의 개체 차이를 어떻게 계산할까? 위에서 언급한 혼

합효과모델을 이용하면, 각 개체의 ID를 임의 효과로 넣어서 전체 행동 변이에 대한 행동의 개체 간 

변이를 구할 수 있을 뿐만 아니라, 나이 또는 환경 구배에 따라 각 개체의 ID가 어떻게 반응하는지를 

임의 효과로 넣어서 행동의 변화 정도(기울기, slope)에 대한 개체 변이를 구할 수도 있다. 전자, 후자

와 같은 구성의 혼합효과모델을 구분하기 위해, 전자를 “임의 절편 모델(random intercept model)”, 

그리고 후자를 “임의 기울기 모델 (random slope model 또는 random regression model)”이라고 부

른다 (Martin et al., 2011; van de Pol, 2012). 환경 구배에 따른 행동 변화(slope)에 개체 변이가 있을 

때, “행동 가소성에 개체 변이가 있다”라고 이야기하지만, “개체와 환경 간의 교호작용 효과

(individual-by-environment interaction effect, I×E)가 존재한다”라고도 말할 수 있다 (그림2, 

Nussey et al., 2007). I×E가 유전자와 환경 간의 교호 작용 효과(gene-by-environment interaction 

effect, G×E)와 어떤 관계에 있고 어떻게 다른지에 대해서는 Nussey et al (2007) 논문을 참고하자.  

개체 수준에서의 임의 기울기 모델에서는 기울기의 개체 차이 뿐만 아니라 절편과 기울기 간에 

어떤 연관성이 있는지도 살펴볼 수 있다 (Nussey et al., 2007). 이를 검증하기 위해서, 절편과 기울기 

간의 교호 작용을 임의 효과로 추가하여 유의성을 살펴볼 수 있다. 이 공분산(covariation)의 유의성

을 통해서 개체의 기울기가 환경 구배에 따라 퍼져 나가는 모양인지 (그림3b), 또는 수렴하는 모양인

지를 판별할 수 있다 (그림3a). 만약 절편의 증가에 따라 기울기가 감소하여 절편과 기울기의 공분산

이 유의미하게 음의 값을 띈다면 각 개체의 행동에 대한 slope는 수렴하는 모습을 띄며, 개체의 행동 

차이는 환경 구배에 따라 줄어드는 모습을 보인다 (그림3a). 반면에 절편 증가에 따라 slope도 증가

그림 2. 개체 행동 가소성 패턴에 따른 개체와 환경 간의 교호 작용(individual-by-environment 

interaction, I×E) 효과. (a) I×E가 존재하면, 환경 구배에 따른 행동 가소성 기울기에 개체 차이가 뚜

렷한 경우이다. (b,c) I×E가 존재하지 않는다면, 환경 구배에 따른 행동 가소성 기울기에 개체 차이가 

없는 경우이다. 
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하며 공분산이 유의미하게 양의 값을 띈다면, 각 개체의 행동에 대한 slope는 퍼져 나가는 모습을 띄

며, 개체의 행동 차이는 환경 구배에 따라 증가하는 모습을 보인다 (그림3b). 즉, 이러한 분석을 통해

서 평균적으로 어떤 행동을 활발하게 발현하는 개체가 그렇지 않은 개체에 비해 어떤 행동 가소성을 

보이는지를 예측할 수 있다. 또한 환경 구배에 따라 행동의 개체 간 차이가 어떻게 달라지는지를 알 

수 있다. 

 

 

예를 들어, 암컷 박새(Parus major)를 대상으로 나이에 따른 공격성 변화를 살펴 본 연구에서, 

암컷의 공격성은 개체마다 달랐고 (IDintercept effect), 공격성은 나이가 들면서 집단 수준에서 감소했을 

뿐만 아니라 감소하는 기울기에 개체 차이도 있었다 (IDslope effect, Table 4 in Thys et al., 2021). 또

한 개체의 공격성 차이(intercept)와 나이에 따른 기울기(slope)간의 연관성을 살펴보았을 때, 그 값

은 유의미하게 음의 값을 띄었다 (COVintercepts-slopes, Table 4 in Thys et al., 2021). 즉, 어렸을 때 더

욱 공격적이었던 개체는 나이가 들면서 공격성의 감소폭이 더욱 컸다는 것이다.  

 

그림 2. 개체 행동 가소성 패턴에 따른 개체와 환경 간의 교호 작용(individual-by-

environment interaction, I×E) 효과. (a) I×E가 존재하면, 환경 구배에 따른 행동 가소성 기울기

에 개체 차이가 뚜렷한 경우이다. (b,c) I×E가 존재하지 않는다면, 환경 구배에 따른 행동 가소성 

기울기에 개체 차이가 없는 경우이다. 
 
 
 

 

그림 3. 행동신드롬. 두 행동(1,2) 모두 개체 차이가 뚜렷하고 (VarianceID > 0), 행동1이 높게 

발현되는 개체일수록 행동2도 높게 발현된다면, 두 행동 간에는 유의미한 개체 간 행동 연관

(among-individual behavioural correlation)이 있다고 말하며, 이는 (c) 행동신드롬(behavioural 

syndrome)을 의미한다. 또한 (a) 행동1은 개체 행동 가소성 기울기가 수렴하는 모습을 보이기 때

문에 intercept와 slope간의 공분산(Covarianceintercepts-slopes)이 음의 값을 띈다. 반면, (b) 행동2

는 개체 행동 가소성 기울기가 퍼져나가는 모습을 보이기 때문에 절편과 기울기 간의 공분산이 

양의 값을 띈다. 각 소문자 알파벳은 서로 다른 개체를 나타낸다. 
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행동신드롬. 전체 행동 변이를 개체 간/내 변이로 구분하는 것처럼, 표현형 수준에서의 행동 간 

연관성도 개체 간 연관성(among-individual correlation)과 개체 내 연관성(within-individual 

correlation)으로 나눌 수 있다. 이 중에서, 개체 간 행동 연관성을 진정한 행동 신드롬이라고 말한다 

(그림3c). 만약 각 개체의 행동을 한 번 씩만 측정해서 여러 행동 간의 연관성을 구한다면, 행동의 개

체 내 차이 때문에 그 연관성 값은 행동의 개체 간 연관을 정확히 반영할 수 없다. 따라서 두 행동 

각각의 개체 간 변이(분산)와 두 행동 간의 개체 간 공분산을 이용하여 행동 간 개체 간 연관성을 구

할 수 있고, 이 값이 진정한 의미의 행동신드롬이 된다 (Dingemanse et al., 2010a; Dingemanse et al., 

2012). 예를 들어, 우리나라 전역의 계곡에 서식하는 등빨간소금쟁이(Gerris gracilicornis)에서는 활

동성과 대담성 간의 뚜렷한 행동신드롬이 나타났다 (Han and Jablonski, 2019). 즉, 더 활발하게 움직

이는 수컷일수록 어두운 곳을 벗어나 밝은 곳으로 적극적으로 나오는 대담한 성향을 보였다. 

다음은 두 행동 x와 y간의 행동신드롬(𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 )을 계산하는 방정식(1)과 두 행동 x와 y간의 표현형 

수준의 연관(𝑟𝑟𝑃𝑃 )이 행동신드롬의 의미하는 개체 간 연관성(𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 )과 개체 내 연관성(𝑟𝑟𝐸𝐸 )으로 어떻게 구

성되는지를 보여주는 방정식(2)이다.  

𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 = 𝐶𝐶𝐶𝐶𝐶𝐶𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼,𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼

�𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼
  (1) 

𝑟𝑟𝑃𝑃 = 𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼�
𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼
𝑉𝑉𝑃𝑃𝑃𝑃

𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼
𝑉𝑉𝑃𝑃𝑃𝑃

+ 𝑟𝑟𝐸𝐸�
𝑉𝑉𝐸𝐸𝐸𝐸
𝑉𝑉𝑃𝑃𝑃𝑃

𝑉𝑉𝐸𝐸𝐸𝐸
𝑉𝑉𝑃𝑃𝑃𝑃

  (2) 

방정식(1)과 (2)에서, 𝑉𝑉𝑃𝑃는 행동의 전체 표현형 수준 변이, 𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼는 행동의 개체 간 변이, 𝑉𝑉𝐸𝐸는 행

동의 개체 내 변이, 𝐶𝐶𝐶𝐶𝐶𝐶𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼는 개체 수준에서의 두 행동 간의 공분산을 의미한다. 방정식(2)에서 알 

수 있듯이, 행동의 개체 간 연관성(𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼 ,행동신드롬)이 행동의 표현형 수준의 연관성에 기여하는 정도

는, 두 행동 각각의 반복성(
𝑉𝑉𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼
𝑉𝑉𝑃𝑃

)의 기하평균(geometric mean)에 의해 달려있다. 즉, 두 행동의 개체 

간 차이가 뚜렷해서 반복성 값이 높다면, 두 행동 간의 개체 간 연관성 값이 표현형 수준의 연관성 

값과 비슷해 진다. 

행동신드롬 계산법은 행동 간 연관성 이외에도 개체 내에서 변화가 많은 생리 및 형태적 형질과

의 연관성 분석에도 응용될 수 있다. 곤충의 경우, 부속지의 길이나 두께는 성체로 탈피를 한 뒤에 

크기가 더 이상 변하지 않지만 몸무게와 같은 형태적 형질은 시간에 따라 계속 달라진다. 또 대사율

이나 정자 수와 같은 생리적 형질은 행동 형질만큼이나 개체 내에서 변화가 큰 형질이기도 하다. 따

라서 이러한 생리 및 형태적 형질과 관련된 연관성을 계산할 때에도 연관성의 다층적 구조를 고려해

야 한다. 예를 들어, 쌍별귀뚜라미(Gryllus bimaculatus)를 대상으로 한 연구에서 수컷 귀뚜라미의 몸

무게와 정자 수 간의 연관성을 계산했을 때, 개체 수준에서 두 형질은 양의 방향으로 매우 강한 연관

성을 보였다 (𝑟𝑟𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼𝐼(SE) = 0.43 (0.17), Tuni et al., 2018). 즉, 몸무게가 많이 나가는 수컷일 수록 더 많

은 정자를 만들어내는 수컷이었다. 하지만 두 형질 간의 개체 내 연관성은 유의미하지 않았다 (𝑟𝑟𝐸𝐸(SE) 

= -0.02 (0.04), Tuni et al., 2018). 즉, 개체가 몸무게가 많이 나간 날에 정자 수가 많거나 혹은 적은 

경향성을 보이지 않았다는 것이다. 따라서 개체 간 연관성은 매우 뚜렷했지만 개체 내 연관성이 통계

적으로 유의미하지 않았기 때문에, 표현형 수준에서의 몸무게와 정자 수간의 연관성은 통계적으로 유

의미하지만 표현형 수준의 연관성은 개체 수준의 연관성에 비해 더욱 약했다 (𝑟𝑟𝑃𝑃 (SE) = 0.08 (0.04), 

Tuni et al., 2018).   

또한 변화가 많은 형질과 고정된 형질 간의 개체 간 연관성을 구할 때에도 변화가 많은 형질은 
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반복 측정을 통해 개체 간, 개체 내 변이를 구분한 뒤에 연관성을 계산해야 한다. 특히 행동 형질은 

생활사 형질(수명, 번식성공도 등)과 개체 수준에서 연관되며, 생활사 속도(pace-of-life)에 따라 다른 

행동이 나타날 수 있는다 (생활사 속도 신드롬, pace-of-life syndrome, Dammhahn et al., 2018; 

Réale et al., 2010; Ricklefs and Wikelski, 2002). 이러한 생활사 속도 신드롬을 구하고자 한다면, 개

체마다 반복 측정된 행동 형질과 개체마다 한 번씩 측정된 생활사 형질 간의 연관성을 계산해야 한다. 

만약 행동에서의 개체 간, 개체 내 차이를 구분하지 않고 행동-생활사 형질의 연관성을 계산한다면, 

그 연관성은 단순히 표현형 수준의 연관(phenotypic correlation)으로써 개체 간 연관성과 구분하여 

해석해야 한다. 예를 들어, 톱다리개미허리노린재 암컷을 대상으로 한 연구에서 개체 수준에서 반복 

측정된 행동(활동성) 형질과 한 번 측정된 생활사(평생 낳은 알 수)형질 간의 연관성을 살펴보았을 때, 

표현형 수준의 연관성은 -0.08 (SE=0.07)이었으며, 개체 간 연관성은 -0.06 (SE=0.10)으로 약간의 

차이가 있었다 (Han and Yang, 2021). 따라서 행동에 대한 자연선택의 강도를 구하는 경우에도, 행동

의 변이를 개체 간/내 수준으로 구분하여 분석을 진행할 필요가 있다 (Dingemanse et al., 2021a). 

 

동물 성격 형질 검증을 위한 측정법    

그렇다면 행동 타입, 개체 행동 가소성, 행동신드롬을 연구하기 위해서는 어떤 실험 디자인으로 

동물 행동을 측정해야 할까? 우선, 여러 개체를 대상으로 개체마다 행동을 반복해서 측정해야 한다. 

하지만 반복 측정을 통해서 어떤 행동이 성격 형질로 정의되었다 하더라도, 후속 연구에서 그 행동을 

개체마다 한 번씩 측정하여 그 행동을 성격 형질이라고 지칭하거나 다른 행동과의 연관성을 구하는 

것은 그릇된 방법이다. 메타 분석을 통한 연구 결과, 전체 행동 변이에서 개체 간 행동 차이는 40%, 

개체 내 행동 차이는 60%였다는 점에서 (Bell et al., 2009), 어느 행동에 개체 간 차이가 뚜렷하더라

도 그 행동을 한 번만 측정했을 때는 어떤 개체가 나타내는 그 행동의 대표값을 제대로 반영하지 못

할 가능성이 매우 높다. 따라서 어떤 행동이 성격 형질인지 여부가 검증되었더라도, 그 뒤에 다른 실

험을 통해 그 행동과 다른 형질과의 개체 간 연관성을 구하는 등의 성격과 연관된 후속 연구를 진행

한다면, 기존에 성격 형질이라고 밝혀진 행동들도 다시 반복 측정을 통해 변이를 다층적으로 구분하

며 분석을 진행해야 한다.  

그렇다면 얼마나 많은 개체를 대상으로, 몇 번 반복해서 측정해야 할까? 이에 대해서는 

Dingemanse and Dochtermann (2013)에서 제시한 검정력 분석(power analysis)을 참고하면 좋다. 당

연히 많은 개체를 대상으로 행동의 반복 측정 횟수를 늘릴 수록 행동의 개체 간, 개체 내 변이의 정

확성은 더욱 커진다. 하지만 여러 행동 중에서 공격 행동, 번식 행동과 같은 행동 유형은 상대방의 

영향 때문에 행동의 개체 내 차이가 상대적으로 크고, 개체 간 차이가 상대적으로 작다. 이처럼 사회

적 상호작용을 통해 나타나는 행동에 비해 상대방과 무관하게 발현되는 활동성, 대담성 등의 행동 유

형은 개체 내 차이가 상대적으로 작고, 개체 간 차이가 상대적으로 크다. 따라서 어떤 행동에 대한 

성격 연구를 진행할 때, 개체 간 차이가 작을 것으로 예상되는 행동 유형의 경우는 개체 간 차이가 

클 것으로 예상되는 행동에 비해 더 많은 개체를 대상으로 행동을 더 많이 반복 측정해야 한다. 또한 

많은 개체를 대상으로 행동을 측정하기 어려운 경우에는 적은 수의 개체를 대상으로 행동의 반복 측

정 수를 더 많이 늘려야 한다 (Dingemanse and Dochtermann, 2013). 반대로 많은 개체를 대상으로 

행동을 측정할 수 있다면 반복 측정 수를 조금 더 줄여도 같은 검정력으로 행동의 분산 요소를 측정

할 수 있다.  
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또한 행동을 개체 수준에서 반복 측정할 때, 얼마나 긴 간격으로 행동을 반복 측정해야 할까? 일

반적으로 측정 간격이 길어지면 행동의 반복성 값은 낮아진다 (Bell et al., 2009; Fanson and Biro, 

2019). 나이가 들면서 개체 내 상태가 변하거나 다른 외부 환경을 경험할 가능성이 높기 때문이다. 

만약 종의 수명에 비해서 개체의 행동을 너무 짧은 시간 단위에서 측정하면 개체 내에서의 행동 차이

가 적게 측정될 가능성이 높고, 결과적으로 행동의 개체 간 차이와 반복성이 너무 크게 측정될 위험

이 있다 (Mitchell et al., 2020). 즉, 동일 행동을 반복 측정할 때 측정 간격이 너무 짧으면, 개체 내의 

생리 변화(또는 외부 환경의 변화)를 반영할 수 없고, 비슷한 개체 내 상태에서 행동을 반복 측정하게 

되며, 결과적으로 행동의 개체 간 차이가 크게 기록된다. 행동의 개체 간 차이가 잘못 측정되면 그 

행동과 다른 행동과의 개체 간 연관성 등도 잘못 측정 될 수 있다. 따라서 이러한 오류 발생을 방지

하기 위해서는 개체 내에서 행동을 반복 측정할 때 측정 간 간격을 너무 짧게 하지 않고, 측정 순서

도 통계적으로 처리해야 한다. 또 서로 다른 시간 간격으로 행동을 반복 측정했을 때 행동의 개체 간 

차이나 반복성이 어떻게 달라지는지도 살펴봐야한다. 더 나아가, 야생 환경에서 동물을 대상으로 행

동의 개체 간 차이를 구하고자 한다면, 행동 측정 간 시간 간격 뿐만 아니라 행동이 발현되는 환경도 

중요하다. 만약 다양한 외부 환경을 경험하며 살아가는 동물 종이 있다면, 그 종의 어떤 행동의 개체 

간 차이를 구하기 위해서는 특정 환경이 아닌 그 종이 경험할 수 있는 여러 환경에서의 행동을 살펴

보면서 다양한 환경이 행동의 개체 내 차이에 미치는 영향을 통계적으로 처리해야 한다. 따라서 종의 

생태를 고려하여 여러 환경 또는 긴 시간 간격을 두고 개체의 행동을 반복 측정해야 하며, 이러한 측

정 방법을 통해 행동의 개체 간 차이를 더욱 명확하게 계산할 수 있다. 

위와 같은 방법을 통해 얻어진 행동 데이터는 여러 R 패키지(lme4, MCMCglmm) 및 ASReml 등

의 프로그램을 이용해서 혼합 효과 모형을 통해 분석할 수 있다. ASReml은 다변량 모델에서 형질의 

분산 및 형질 간 공분산을 계산하고 유의성을 통계적으로 구하는데 매우 편리하다. 또 ASReml은 서

로 다른 (공)분산값의 동일 여부를 통계적으로 판단하는데 매우 유용하다. 이처럼 ASReml은 

REML(Restricted maximum likelihood) 방법을 이용해서 계산을 빠르게 진행할 수 있지만, 잔차

(residual) 변이가 정규분포를 이루지 않는 형질에 대해서는 이용이 제한적이라는 단점이 있다. 따라

서 이 경우에는, MCMC(Markov chain Monte Carlo)와 같은 베이지안 알고리즘(Bayesian algorithm)

을 기반으로 하는 R 패키지인 MCMCglmm (Hadfield, 2010)을 이용하기도 한다. MCMC는 REML 방

법보다 결과가 느리게 도출되지만, MCMC를 통해 계산된 사후분포(posterior distribution)는 추후 분

석에서 형질 값의 불확실성(uncertainty)을 고려하는데 매우 유용하게 사용된다. 하지만 MCMCglmm

을 적용시킬 때 프라이어(prior)를 적절하게 선택해야 하며, 이에 따라 결과값이 매우 달라질 수 있다

는 부분은 단점이다.  

 

결론    

동물 성격 연구는 행동뿐만 아니라 생리, 형태 및 생활사 형질에 대한 연구와 통합적으로 이루어

질 수 있다는 점에서 오늘날 행동생태학 및 진화생물학 연구를 선도하고 있는 연구 주제이다. 2010년 

중반에 동물 성격에 대한 여러 개념을 측정하기 위한 통계적인 방법론이 정립되었지만, 아직도 많은 

연구는 동물 성격 연구에서 사용하는 몇몇 개념을 오해하고 잘못된 방법을 통해 동물 성격을 측정하

고 있다. 위의 내용을 요약해보면, 동물 성격을 연구하기 위해서는 기본적으로 개체 수준에서 행동이 

반복 측정되어야 한다. 많은 개체를 대상으로 충분한 간격을 두고 개체의 행동을 반복 측정한다면, 
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그렇게 얻어진 행동 데이터를 혼합 효과 모형을 통해 행동의 (공)분산을 여러 요소로 나누고 동물 성

격과 관련된 여러 지표를 계산하며, 그 진화 및 생태적 의미를 살펴볼 수 있다.  

본 논문에서는 다루지 않았지만, 동물 성격의 진화 원인에 대해 궁금하다면 Biro and Stamps 

(2008), Dall et al. (2004), Dingemanse and Wolf (2010), Sih et al. (2015), Wolf and Weissing (2010) 

등의 논문을 읽어 보기를 추천한다. 또한 Dingemanse and Wright (2020), Niemelä and Dingemanse 

(2017, 2018a) 논문은 동물 성격 연구에서 범하기 쉬운 오류를 본 논문보다 더욱 상세하게 설명하고 

있다. 그리고 최근 발표된 Hertel et al. (2020) 논문에서는 야생 개체군을 대상으로 성격 연구를 어떻

게 진행하고 분석할 수 있는지에 대해 자세히 다루고 있다. 최근에도 반복성의 측정법 (Araya-Ajoy 

et al., 2015; Nakagawa et al., 2017; Stoffel et al., 2017) 등 동물 성격 연구의 통계 분석법에 대한 

개선이 지속적으로 이루어지고 있다. 또한 동물 성격 연구의 개념과 분산 구분법은 assortative 

mating에 대한 분석 (Class and Dingemanse, 2022), indirect genetic effect에 대한 분석 

(Dingemanse and Araya-Ajoy, 2015; Han et al., 2020; Santostefano et al., 2017), pace-of-life 

syndrome 연구 (Dammhahn et al., 2018; Dingemanse, 2021) 등 행동생태학 및 진화생물학 분야의 

다른 연구에 적용되고 있다. 이와 더불어, 본 논문은 우리나라에서는 아직 활발하게 연구되고 있지 

않는 동물 성격 연구를 올바른 실험디자인과 분석 방법을 통해 살펴볼 수 있는 길잡이로서 여러 연구

자들에게 도움이 될 수 있을 것이다. 
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영문초록 

Title: An empirical guide for studying animal personality: concepts and statistical methods 

Abstract: Personality trait is defined when individuals differ in their average behaviour. During the 

past decade, personality evidence has been accumulating in many animal taxa. Statistical methods 

for animal personality have also been constantly developed. Basically, animal personality research 

involves individual-level repeated measures of behaviour with a relatively long inter-test interval. 

Mixed-effects models based on repeated measures data can partition phenotypic-level behavioural 

(co)variation into multiple hierarchical levels, allowing the calculation of key concepts in animal 

personality. However, there are nevertheless a number of personality studies based on 

inappropriate study designs and statistical analyses. Thus, I provide an empirical guide to quantify 

key elements in animal personality such as behavioural types, individual behavioural plasticity or 

behavioural syndromes. I hope that this review helps researchers avoid using inappropriate study 

designs and statistical analyses when addressing questions concerning animal personality. 
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