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사회성의 진화를 모형화하기: 포괄 적합도 접근법 

전중환1* 

 요약: 사회적 행동을 만드는 유전자의 경우, 개체가 평생 낳는 자식수는 더 이상 그 

개체가 지닌 유전자에만 달려 있지 않다. 개체는 마치 무엇을 최대화하려 애쓰는 

것처럼 선택되는가? 해밀턴은 특정한 행위자의 관점에서 수용자 이웃들에게 끼친 

적합도 효과에 적절한 가중치를 곱해서 모두 더하는 새로운 척도인 포괄 적합도를 

제시하여 이 문제를 해결했다. 해밀턴을 따르면, 개체는 포괄 적합도를 최대화하게끔 

자연 선택에 의해 만들어졌다. 이 논문은 테일러와 프랭크(1996) 등이 제안하여 

오늘날 널리 사용되는 방법, 즉 사회성의 진화를 포괄 적합도 접근법을 활용해 

모형화하는 방법을 소개한다. 적합도 함수를 최대화하는 형질 값이 무엇인지 계산할 

때, 이웃의 표현형이 행동을 하는 행위자의 유전자형에 따라 달라지는 변화율은 

행위자와 이웃 사이의 유전적 근연도로 대체될 수 있다. 이러한 방법을 통해 야외 

개체군에서 관찰되리라 기대되는 진화적으로 안정한 형질 값을 계산할 수 있다.   
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서론 

사회적 행동의 진화는 어려운 문제다. 사회적 행동(social behavior)은 행위자 자신의 

적합도(fitness)뿐만 아니라 수용자의 적합도에도 영향을 끼치는 행동을 말한다. 행위자 혹은 

수용자의 적합도를 증가 또는 감소시키는가에 따라 사회적 행동에는 상리(mutual benefit), 

이기(selfishness), 이타(altruism), 악의(spite)라는 네 범주가 있다(Hamilton 1964; West et al. 

2007). 먼저 비사회적 행동을 지정하는 유전자를 생각해 보자. 음식을 소화하기, 외부 환경을 

정확하게 감지하기 등이 있다. 어떤 유전자를 지닌 개체가 전보다 더 많은 자식을 남길 수 있다면 그 

유전자의 빈도는 세대를 거쳐 높아진다. 요컨대 개체는 적합도, 곧 평생 낳는 자식 수를 증가시키는 

방향으로 선택된다(Fisher 1930). 

아쉽게도, 사회적 행동을 만드는 유전자가 자연 선택에 의해 선호될지 제거될지 여부는 유전자가 

개체의 적합도를 높이는지 혹은 낮추는지만 따져서는 알 수 없다. 행위자에게 적합도 상의 비용 c를 

부담시키면서 남에게 적합도 상의 이득 b를 주게 하는 이타적 행동을 만드는 유전자를 

생각하자(b>c>0이고, 기저 적합도는 1이라고 가정). 어느 이타적 행위자가 평생 낳는 자식 수는 

이웃이 누군지에 따라 다르다. 만약 이웃이 남이 주는 이득을 받기만 하는 이기주의자였다면, 이타적 

행위자의 적합도는 1-c가 된다. 만약 이웃도 이타적 행위자였다면, 그 이타적 행위자의 적합도는 

1+b-c가 된다. 이처럼 사회적 행동을 만드는 유전자의 경우, 개체가 평생 낳는 자식 수는 더 이상 그 

개체가 지닌 유전자에만 달려 있지 않다. 이웃이 지닌 유전자에도 일정 부분 달려 있다. 즉, 어떤 

개체가 평생 낳은 자식의 ‘일부’는 자신이 아니라 이웃의 유전자 덕분이다. 마찬가지로 어떤 

개체는 이웃이 평생 낳은 자식의 ‘일부’가 자신의 유전자 덕분이라고 주장할 수 있다. 그러므로, 

사회적 행동의 진화만 보더라도 우리는 개체가 적합도를 최대화하게끔 선택된다고 결론 내릴 수 

없다(Hamilton 1964; Grafen 1991). 
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개체는 마치 무엇을 최대화하려 애쓰는 것처럼 선택되는가? 개체군에 널리 퍼진 형질과 약간 

다른 형질을 지정하는 돌연변이 유전자가 개체군 내에서 그 빈도가 증가할지 혹은 감소할지 어떻게 

알 수 있는가? 이타적 행동을 만드는 유전자를 계속 예로 들어 보자. 제한된 이소(dispersal) 등으로 

인해 자연 개체군에는 거의 언제나 소집단 사이에 유전적 분화가 이루어진다. 이타적 행위자는 

이타적 행위자끼리 주로 어울리고, 이기주의자는 이기주의자끼리 주로 어울린다. 즉, 이타적 

행위자의 이웃도 이타적 행위를 만드는 유전자를 지니고 있을 가능성은 전체 개체군에서 이타적 

행동을 만드는 유전자가 차지하는 평균 빈도보다 더 높다. 이 점에 착안하여 해밀턴(Hamilton 1964, 

1970)은 어떤 개체의 이웃들이 – 이때 그 개체 자신도 이웃의 일원으로 간주함 - 그 개체의 적합도에 

끼친 효과에 각각 적절한 가중치를 곱해서 모두 더한 값이 양수인지 혹은 음수인지 알면 그 사회적 

행동을 만드는 유전자가 선택될지 여부를 알 수 있다고 주장했다. 수용자의 관점을 채택하는 이 

척도를 해밀턴은 ‘이웃-조정 적합도(neighbor-modulated fitness)’라 불렀다. 그러나, 이웃-조정 

적합도를 활용하여 사회성의 진화를 탐구하는 접근법은 이타적 행위자는 주변에 이타적인 이웃이 

있을 가능성이 더 높다는 통계적 상관에 의존하기 때문에 자연 선택이 개체의 수준에서 과연 무엇을 

최대화하는지 개념적으로 뚜렷하지 않다(Levin and Grafen 2019). 해밀턴(1964)은 그 대안으로 

행위자의 관점을 채택하는 ‘포괄 적합도(inclusive fitness)’를 제시했다. 포괄 적합도는 행위자가 

주변 이웃들의 – 이 때 행위자 자신도 이웃의 일원으로 간주함 – 적합도에 끼친 효과에 각각 적절한 

가중치를 곱해서 모두 더한 값으로 정의된다. 개체는 자신이 평생 낳는 자식 수가 아니라 마치 

자신의 포괄 적합도를 최대화하려 애쓰는 것처럼 자연 선택된다. 오늘날 많은 연구자가 두 접근법은 

동등하다고 본다(e.g., Frank 2013; Grafen 1979; Hamilton 1964; Lehmann et al. 2015; Taylor et 

al. 2006).  

이 글은 사회성의 진화를 포괄 적합도 접근법을 활용해 모형화하는 기법을 간략히 소개한다. 

근래에 포괄 적합도 이론은 집단 선택 이론과 맞물려 격렬한 논쟁을 불러일으켰으나(e.g., Abbot et 

al. 2011; Birch 2017; Bourke 2011; Nowak et al. 2010; Queller 2016) 여기서는 다루지 않는다. 

그보다는, 개체의 사회적 행동을 수학적으로 모형화하는 것에 관심이 있지만 수리 모형이 너무 

어렵거나 막연하다고 생각해 온 현장 연구자들에게 다소 도움이 되고자 한다. 이른바 ‘해밀턴의 

규칙(Hamilton’s rule)’이 널리 알려져 있긴 하지만, 이 부등식을 구성하는 유전적 근연도(r)와 

적합도 상의 비용(b)과 이득(c)은 너무 포괄적이어서 현장 생물학자들이 연구하는 생물종의 행동과 

생태에 대한 구체적인 예측을 곧바로 제공해주진 못하기 때문이다. 먼저 유전형이 다를 수 있다는 

점을 제외하면 나이, 성별, 몸집, 건강 상태 등 모든 측면에서 동일한 개체들로 이루어진 개체군을 

살펴본다. 그 다음에 나이나 성별, 건강 상태 등이 다른 개체들로 이루어진 개체군을 

살펴본다(Fisher 1930). 더 친절하고 상세한 논의를 여러 문헌에서 찾을 수 있다(Frank 1998; Otto 

and Day 2007; Taylor and Frank 1996; Taylor et al. 2006; Wenseleers, Gardner and Foster 2010).  

 

 

동질적인 개체군 

 

단순한 최적 모델  
 

사회적 행동을 지정하는 유전자가 다를 수 있다는 점 외에는 나이, 성별, 몸집, 건강 상태 등이 모두 

동일한 개체들로 이루어진 개체군을 가정하자. 개체들은 단수체 무성생식이거나 암수동형으로 이배체 
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유성생식한다. 상호작용은 쌍으로 이루어지며, 개체는 행위자와 수용자 둘 다 될 수 있다. 

이소(dispersal)할 가능성, 자원을 분배하는 비율, 남을 구해주는 성향 등 어떤 사회적 행동의 형질 

값을 x라 하자. 처음에 개체군에 x*라는 전략을 구사하는 개체들만 있을 때, x*가 진화적으로 안정한 

전략(Evolutionarily Stable Strategy)일 조건은 개체군에 생긴 소수의 다른 돌연변이 전략이 기존 

전략이 얻는 적합도보다 더 낮은 적합도를 거두어서 결국 개체군에 침입할 수 없어야 한다는 

것이다(Maynard Smith and Price, 1973). 어떤 전략 x가 기존의 지배적인 전략 x*를 상대해서 얻는 

적합도를 W(x, x*)라 하면, x*가 진화적으로 안정한 전략일 조건은 다음과 같다: 

𝑊𝑊(𝑥𝑥, 𝑥𝑥∗) ≤ 𝑊𝑊(𝑥𝑥∗, 𝑥𝑥∗).                                   (1) 

이는 적합도 W를 최대화하는 최적의 전략 x*를 구한다는 뜻이다. 즉, x*와 가까운 모든 x에 

대해서 dW/dx를 x*에서 평가한 값이 0이고 d2W/dx2를 x*에서 평가한 값이 0보다 작아야 한다(Parker 

and Maynard Smith, 1990):  
d𝑊𝑊
d𝑥𝑥
�
𝑥𝑥=𝑥𝑥∗

= 0, d2𝑊𝑊
d𝑥𝑥2

�
𝑥𝑥=𝑥𝑥∗

< 0                           (2) 

엄밀하게 말하면, 어떤 전략이 일단 개체군을 지배하면 다른 어떤 돌연변이 전략도 이 개체군 내에서 

빈도를 높일 수 없어야 한다는 ‘진화적 안정성’(evolutionary stability)’뿐만 아니라 자연 

선택이 개체군을 진화적으로 안정한 전략이 있는 방향으로 추진해야 한다는 ‘수렴 

안정성(convergence stability)’도 검토해야 한다(Eshel and Motro 1981; Taylor 1989; Otto and Day 

2007). 논의를 쉽게 하기 위해 수렴 안정성을 충족시킬 조건은 생략한다. 

 단순한 예를 들어보자. 행위자와 수용자가 어떤 행동을 일으키는 유전자를 공유할 가능성을 

고려해야 하는 사회적 행동은 아래에 다루고, 상어가 헤엄치는 속도라는 비사회적 행동을 예로 든다. 

상어의 에너지 섭취율에서 에너지 소모율을 뺀 순수 에너지 섭취율이 상어의 적합도에 근사한다고 

가정하자. 에너지 섭취율 I는 상어가 헤엄치는 속도(v)에 선형적으로 비례한다고 가정한다. I는 

αv로 쓸 수 있고, 여기서 α는 먹이를 만나는 계수이다. 에너지 소모율 E는 헤엄치는 속도(v)의 

제곱에 비례한다고 가정한다. E는 βv2로 쓸 수 있고, 여기서 β는 물의 저항을 나타내는 계수이다. 

따라서 적합도에 근사하는 상어의 순수 에너지 섭취율은 다음과 같다: 

𝑊𝑊(𝑣𝑣) = 𝐼𝐼 − 𝐸𝐸 = α𝑣𝑣 − β𝑣𝑣2.                                (3) 

등식 (3)을 사용하면 상어의 적합도 W를 최대화하는 속도 v*는 α/(2β)임을 알 수 있다. 

 

 

이웃-조정 적합도와 포괄 적합도   

 

사회성의 진화를 설명하는 포괄 적합도 접근법이 어떻게 수행되는지 살펴보기 전에 포괄 적합도의 

개념적 이해를 공고히 하자. 개체군 내에 어떤 사회적 행동을 만드는 새로운 돌연변이 유전자가 

생겼을 때 이 유전자가 선택될지 여부는 그 돌연변이 유전자를 지닌 개체가 거두는 고전적인 적합도, 

즉 평생 낳는 자식 수만 가지고는 알 수 없다. 그림 1A에서 보듯이, 두 이타적 행위자가 쌍을 이루어 

상호작용할 때 각 개체가 거두는 적합도 1+b-c 가운데 b는 자신이 아니라 이웃으로부터 유래하기 

때문이다. 이웃이 만일 이득을 받기만 하는 이기주의자였다면 ‘나’의 고전적 적합도는 1-c였을 

것이다.  

이웃-조정 적합도는 개체군 내에서 무작위적으로 수용자를 하나 뽑은 다음에 이 수용자 주변의 

이웃들이 이 수용자에게 끼친 적합도 효과를 각각 가중치를 곱해서 모두 더한 값이다. 전술했듯이, 
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이타적 행동을 일으키는 유전자를 지닌 개체 주변의 이웃들이 이타적 행위를 만드는 유전자를 지닐 

가능성은 이 유전자의 개체군 평균 빈도보다 더 높다. 얼마나 더 높을까? 어떤 행위자 이웃의 

표현형을 수용자 ‘나’의 유전자가에 회귀(regression)한 계수만큼 더 높다. 이는 곧 특정한 이웃과 

수용자 ‘나’ 사이의 유전적 근연도(genetic relatedness)이다 (Hamilton, 1970). 그림 1B는 이웃-

조정 적합도를 구하는 과정을 나타낸다. 이 그림에서 수용자 ‘나’에게 영향을 끼치는 이웃은 

하나가 아니라 둘이다. 즉, 상단에 그려진 다른 개체와 나 자신이 ‘나’에게 영향을 끼치고 있다. 

상단의 이웃이 수용자 ‘나’에게 끼친 적합도 효과 +b에 이웃과 나 사이의 유전적 근연도 r을 

곱하면 +rb이다. ‘나’라는 이웃이 수용자 ‘나’에게 끼친 적합도 효과 -c에 자기 자신과의 근연도 

1을 곱하면 -c이다. 기저 적합도 1까지 고려하면 이웃-조정 적합도는 1+rb-c가 된다. 이 값이 1보다 

크면 이타적 행동을 일으키는 유전자는 선택된다(rb-c >0).  

포괄-적합도는 개체군 내에서 무작위적으로 행위자를 하나 뽑은 다음에 이 행위자가 행위자 

주변의 이웃들에게 끼친 적합도 효과를 각각 가중치를 곱해서 모두 더한 값이다. 이때 행위자 

‘나’와 어떤 수용자 이웃 사이의 유전적 근연도는 수용자 이웃의 표현형을 행위자 ‘나’의 

유전자가에 회귀한 계수이다. 그림 1C는 포괄 적합도를 구하는 구정을 나타낸다. 마찬가지로, 이 

그림에서 행위자 ‘나’가 영향을 끼치는 이웃은 하나가 아니라 둘이다. 행위자 ‘나’는 상단에 

그려진 다른 개체와 나 자신에게 영향을 끼치고 있다. 행위자 ‘나’가 상단의 이웃에게 끼친 적합도 

효과 +b에 이웃과 나 사이의 유전적 근연도 r을 곱하면 +rb이다. 행위자 ‘나’가 나 자신에게 끼친 

적합도 효과 -c에 자기 자신과의 근연도 1을 곱하면 -c이다. 기저 적합도 1까지 고려하면 포괄 

적합도는 1+rb-c가 된다. 이 값이 1보다 크면 이타적 행동을 일으키는 유전자는 선택된다(rb-c >0). 

앞에서 서술했듯이, 개체는 자신의 이타적 행동에 따르는 이득과 비용을 어느 정도 유전적으로 

통제할 수 있으므로 포괄 적합도 방법은 이웃-조정-적합도 방법보다 직관적인 이해가 용이하다는 

장점이 있다.  

그림 1. 고전적인 적합도, 이웃-조정 적합도, 포괄 적합도의 비교. 

 

 

테일러와 프랭크(Taylor and Frank, 1996)의 포괄 적합도 접근법 

이제 동질적인 개체군에서 사회적 행동을 일으키는 돌연변이 유전자의 빈도가 증가할지 혹은 
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감소할지 포괄 적합도 접근법으로 계산해 보자. 어떤 좌위에 특정한 형질 값 x*를 지정하는 

대립유전자 하나가 고정된 개체군이 있다. 이 개체군에 기존의 형질 값과 약간 다른 값을 지정하는 

돌연변이 대립유전자가 발생했을 때, 이 돌연변이 대립유전자가 개체군에 침입할 수 있는지 

물음으로써 진화의 방향을 파악할 수 있다. 모든 가능한 돌연변이 대립유전자의 침입을 막아낼 수 

있는 유전자는 어떠한 형질 값을 지정할지 추론함으로써, 오랜 진화의 역사를 통해 개체군이 어떠한 

형질 값에서 진화적으로 안정한 상태를 유지할지 이론적으로 예측할 수 있다. 이러한 개념적 틀은 

최적화 모형(optimality model), 게임-이론 모형(game-theoretic model), 적응 동력학(adaptive 

dynamics), 진화적 침입 분석(Evolutionary invasion analysis) 등 그 동안 제기되어 온 여러 모형이 

공통으로 공유해 온 틀이다(Parker and Maynard Smith 1990; Diekmann and Law 1996; Otto and Day 

2007).  

어떤 사회적 행동을 만드는 형질 값 x를 지닌 행위자가 일단의 이웃들로 둘러싸여 있다. 이 

행위자의 상가적 유전자가(additive genetic value) 혹은 육종가(breeding value)를 g라고 하자. 

육종가라는 용어가 생소한 독자는 어느 한 개체의 유전자형이 표현형을 통계적으로 예측하는 

개념이라고 생각하면 된다. 자신을 제외한 이웃들이 지니는 형질의 평균값이 y라고 하자. 그 특정한 

행위자의 적합도는 자신의 표현형뿐만 아니라 수용자 이웃들의 평균적인 표현형에도 달려 있으므로 

다음과 같이 쓸 수 있다:         

𝑊𝑊 = 𝑊𝑊(𝑥𝑥,𝑦𝑦).                                      (4) 

여기서 적합도 W가 g에 따라 어떻게 변화하는지 살펴보자. 달리 말하면, 형질 값 x*에 상응하는 

유전자가 g*를 띠는 유전자를 지닌 개체들만 존재하는 개체군 내에서 g*+dg라는 약간 다른 

유전자가를 만드는 돌연변이 유전자를 지닌 어느 특정한 행위자가 거두는 적합도가 증가할지 혹은 

감소할지 살펴보는 것이다. 연쇄법칙을 쓰면 아래와 같다: 

                                  
𝑑𝑑𝑊𝑊
𝑑𝑑𝑑𝑑

= 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝑥𝑥

𝑑𝑑𝑥𝑥
𝑑𝑑𝑑𝑑

+ 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝜕𝜕

𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑
.                                (5) 

이변수 합성함수의 미분이 생소한 독자는 이변수 함수 z =f (x,y)에 대해 x =g(t), y =h(t)이면 z는 

다음과 같이 미분됨을 회상하기 바란다: 

                             
𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑

= 𝜕𝜕𝑑𝑑
𝜕𝜕𝑥𝑥

𝑑𝑑𝑥𝑥
𝑑𝑑𝑑𝑑

+ 𝜕𝜕𝑑𝑑
𝜕𝜕𝜕𝜕

𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑
.                                 (6) 

등식 (5)에서 dy/dg는 (행위자 자신을 제외한) 수용자 이웃들의 표현형 y가 특정한 행위자의 

육종가 g에 따라 달라지는 변화율이다. 즉, 수용자 이웃들의 표현형을 특정한 행위자의 유전자형에 

회귀한 계수이므로 특정한 행위자와 (행위자 자신을 제외한) 수용자 이웃들 사이의 평균적인 유전적 

근연도 r로 대체할 수 있다. 행위자 자신의 표현형은 잔차(residual)와 육종가의 합이므로 dx/dg는 

1이다. 육종가 g에 따른 적합도의 변화율 dW/dg를 포괄 적합도 효과 ΔWIF로 나타내면 등식 (5)는 

아래와 같다: 

                            𝛥𝛥𝑊𝑊𝐼𝐼𝐼𝐼 = 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝑥𝑥

+ 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝜕𝜕
𝑟𝑟.                                    (7) 

물론∂W/∂x는 행위자가 나타내는 형질 값 x가 특정한 행위자의 적합도에 끼치는 한계 효과(marginal 

effect)이고, ∂W/∂y 는 행위자의 주변 이웃들이 나타내는 형질 값 y가 특정한 행위자의 적합도에 

끼치는 한계 효과이다. 이타적 행동의 경우, ∂W/∂x는 이타적 행동이 행위자 자신에게 끼치는 한계 

비용(marginal cost)인 -cm이고 ∂W/∂y 는 이타적 행동이 주변 이웃에게 주는 한계 이득(marginal 

benefit) bm이다. 따라서 이타적 행동의 포괄 적합도 효과 ΔWIF는 다음과 같다:    

                         𝛥𝛥𝑊𝑊𝐼𝐼𝐼𝐼 = −𝑐𝑐𝑚𝑚 + 𝑏𝑏𝑚𝑚𝑟𝑟.                                      (8) 

이는 곧 해밀턴의 규칙(Hamilton’s rule)의 한계 버전(marginal version)이다(Frank, 1998). 이타적 
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행동의 포괄 적합도 효과가 0이 되는 진화적 평형에서 cm =rbm임을 알 수 있다. 등식 (7)로 돌아가자. 

다른 돌연변이 유전자가 침입할 수 없는 평형 상태에서 모든 개체는 동일한 최적의 행동을 

구사하므로, dW/dg = 0을 x = y = x*에서 평가해서 진화적으로 안정한 전략 x*를 구할 수 있다.  

테일러와 프랭크(1996)는 이처럼 게임-이론 모형과 최적화 모형에서 사용해 온 최대화 방법이 

혈연 관계처럼 사회적 행동을 일으키는 유전자를 공유하는 개체 사이의 상호작용을 모형화하는 데 

응용될 수 있음을 강조하였다. 표현형의 도함수를 그에 상응하는 근연도 계수로 바꾸기만 하면, 

적합도 W의 육종가 g에 따른 변화율 dW/dg는 어느 특정한 행위자가 거두는 포괄 적합도 효과 ΔWIF가 

된다는 것이다. 아래에서 구체적인 예를 들어보자.  

 

 

예: “공유지의 비극” 모형 

 

프랭크(1994)의 “공유지의 비극(Tragedy of the commons)” 모형은 개인의 성공과 집단의 성공이 

일치하지 않는 상황을 다룬다. 지하자원, 바닷속의 물고기, 초원, 공기, 탕비실의 음식처럼 집단의 

구성원들이 공동으로 소유한 자원이 있다고 하자. 각 개체는 자원을 많이 취할수록 더 큰 성공을 

거둔다. 그러나, 모든 개체가 지나치게 이기적으로 행동하면 자원이 곧 고갈되어 집단 전체의 

생산성이 하락한다(Hardin 1968). 예를 들어, 숙주 안에서 각 기생체가 숙주의 신체 조직을 과도하게 

섭취하면 숙주의 생명이 위험해져 숙주 안의 모든 기생체가 공멸할 수 있다. 프랭크(1994)는 집단 

내의 경쟁과 자원의 분별 있는 소비 사이의 긴장을 단순한 모형으로 나타냈다:  

𝑊𝑊(𝑥𝑥,𝑦𝑦) =  𝑥𝑥
𝜕𝜕

 𝐺𝐺(𝑦𝑦).                                  

(9) 

등식 (9)에서 x는 어느 특정한 행위자가 공동 자원을 가져다 쓰는 정도이고, y는 집단에 속한 모든 

구성원들이 공동 자원을 가져다 쓰는 정도의 평균값이다. 따라서 x/y는 집단 내에서 특정한 행위자가 

거두는 상대적인 성공을 뜻한다. G(y)는 남아있는 공동 자원을 통해 얻을 수 있는 집단 전체의 평균 

생산성이며, y가 증가할수록 감소한다. 편의상 G(y)가 선형적으로 감소한다고 가정해서 G(y) = 1-

ky라고 하자. 이때 k는 집단 전체의 평균적인 자원 이용률이 사용가능한 공동 자원을 감소시키는 

매개 변수이다. 

등식 (9)에서 특정한 행위자가 거두는 적합도 W의 육종가 g에 따른 변화율을 구하면 다음과 

같다: 

𝑑𝑑𝑊𝑊
𝑑𝑑𝑑𝑑

= 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝑥𝑥

𝑑𝑑𝑥𝑥
𝑑𝑑𝑑𝑑

+ 𝜕𝜕𝑊𝑊
𝜕𝜕𝜕𝜕

𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑

= 𝜕𝜕
𝜕𝜕𝑥𝑥
�𝑥𝑥
𝜕𝜕

(1 − 𝑘𝑘𝑦𝑦)� + 𝜕𝜕
𝜕𝜕𝜕𝜕
�𝑥𝑥
𝜕𝜕

(1 − 𝑘𝑘𝑦𝑦)� 𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑥𝑥

=  1−𝑘𝑘𝜕𝜕
𝜕𝜕

+ �− 𝑥𝑥
𝜕𝜕2
� 𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑥𝑥
.      (10) 

여기서 dy/dg를 어느 한 개체가 자기 자신을 포함한 집단 전체의 구성원 중에 임의로 추출된 상대와 

유전적으로 연관되는 정도 r로 대체한다. 등식 (10)이 0과 같다고 한 다음에 x = y = x*에서 평가하면 

공동 자원을 개인이 가져다 쓰는 정도의 진화적으로 안정된 수준 x* = (1-r)/k이 도출된다. 즉, 

유전적으로 가까운 혈연들로 구성된 집단일수록 각 개체가 공동 자원을 마음껏 가져다 쓰는 정도는 

낮으리라고 예측된다. 
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등급별로 구조화된 개체군    

 

번식 가치의 개념   

 

서로 다른 유전자를 지닌 개체들이 차별적인 번식 성공도를 거둘 때 자연 선택이 작동한다. 그러나, 

개체들은 자신이 지니고 있는 유전자 외에도 나이, 성별, 몸집, 서식처, 역할 등 다른 요인에 의해 

번식 성공도가 체계적으로 달라질 수 있다. 이처럼 각각의 개체가 다른 등급(class)에 속할 수 

있다는 사실은 사회적 행동의 진화에 큰 영향을 끼친다(Fisher 1930; Frank, 1998; Grafen 2006; 

Taylor 1990; Taylor and Frank 1996; Rodrigues and Gardner 2022). 어미새가 나이 차이가 나는 

새끼들의 입 안에 먹이를 배분하는 상황을 생각해 보자. 갓 태어난 새끼는 지금 함께 경쟁 중인 

나이든 새끼의 연령에 미처 도달하기 전에 질병 등으로 사망할 수 있다. 반면에 나이든 새끼는 

지금까지 살아 남아서 어미새 앞에 입을 벌리고 있다. 어미새의 입장에서는 둘 다 친자식이라도 

나이든 새끼가 더 어린 새끼보다 어미새의 유전자를 먼 미래에 더 잘 전달할 수 있는 운반수단이 

된다(Jeon 2008). 요컨대, 나이, 성별, 역할 등에서 서로 다른 등급에 속하는 개체들을 고려할 때는 

그들이 먼 미래의 개체군에 유전자를 기여하는 정도, 즉 피셔(Fisher 1930)가 ‘번식 

가치(reproductive value)’라고 명명한 가중치를 곱해주어야 한다.  

언뜻 생각하면 번식 가치를 포함해 해밀턴의 규칙을 확장시키는 일은 다음과 같이 하면 될 것 

같다:  

𝑟𝑟𝑏𝑏𝑣𝑣𝑟𝑟 > 𝑐𝑐𝑣𝑣𝑎𝑎.                                   (11) 

여기서 va는 행위자(actor) 자신의 번식 가치, vr은 수용자(recipient) 이웃의 번식 가치, c는 

행위자가 감수하는 적합도 상의 비용, b는 수용자 이웃이 받는 적합도 상의 이득, r은 행위자와 

수용자 사이의 유전적 근연도이다. 물론 앞에서 살펴본 최대화 방법을 쓰면 진화적 평형 상태에서 

이타적 행동에 따르는 한계 비용(cm)과 한계 이득(bm) 사이에는 cmva = rbmvr이 성립될 것이다. 문제가 

벌써 해결된 것일까? 

그렇지 않다. 부등식 (11)은 틀렸다. 부등식에 등장하는 변수들의 정의가 뚜렷하지 않기 

때문이다. 예컨대, 어미새가 새끼에게 먹이를 주는 행동을 생각하자. 새끼의 번식 가치는 새끼가 

번식 가능한 연령까지 생존할 가능성, 그리고 어른이 되어서 거두는 다산성(fecundity)에 달려 있다. 

어미로부터 공급받은 먹이 덕분에 새끼의 생존 가능성이 증가했다면, 이는 새끼의 적합도 상의 

이득(b)을 높인 것일까, 아니면 새끼의 번식 가치(vr)를 높인 것일까? 실제 세계에서 사회적 행동이 

초래하는 효과는 다층적이기 때문에 어디까지가 행위자나 수용자의 적합도에 끼친 영향이고 

어디까지가 행위자나 수용자의 번식 가치에 끼친 영향인지 짐작만으로는 가려내기 어렵다(Frank 

1998). 번식 가치가 사회성의 진화에 끼치는 영향을 포괄 적합도 접근법으로 분석하는 방법을 

살펴보자.  

 

 

등급 번식 가치를 고려한 포괄 적합도 접근법 

 

번식 가치의 의미를 다르게 표현하면, 먼 훗날의 개체군에서 어떤 유전자 하나를 무작위적으로 
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뽑았을 때, 그 유전자가 과거를 돌아보면서 자기 자신이 현재 개체군에서는 어떤 등급에 속하는 

조상(혹은 어느 한 개체)의 몸 안에서 들어 있는지 발견할 가능성이다(Fisher 1930). 성에 따른 

등급을 예로 들어 보자. 현재 개체군의 성비가 일시적으로 한쪽 성으로 기울어졌다고 가정하자. 이 

경우, 드문 성에 속한 개체들은 흔한 성에 속한 개체들보다 미래의 개체군에 자손을 더 많이 남긴다. 

먼 미래의 개체군에서 무작위적으로 뽑힌 유전자의 입장에서 보면, 자신이 오늘날 상대적으로 드문 

성에 속하는 조상으로부터 유래했을 가능성이 흔한 성에 속하는 조상으로부터 유래했을 가능성보다 

더 높다. 즉, 드문 성의 번식 가치는 흔한 성의 번식 가치보다 더 높다.  

이상의 예시를 놓고 보면 세 가지 요소가 중요함을 알 수 있다. 어떤 등급의 번식 가치, 어떤 

등급에 속하는 개체의 수, 그리고 각각의 개별적인 개체가 지니는 번식 가치가 다 중요하다. 어떤 

등급 j가 전체 개체군에서 차지하는 빈도는 uj이다. 어떤 등급의 번식 가치 cj는 먼 미래의 개체군에 

있는 모든 유전자 가운데 현재 개체군에서 등급 j에 속하는 조상들로부터 유래된 유전자들이 

차지하는 빈도이다(∑ 𝑐𝑐𝑗𝑗 = 1𝑗𝑗 ). 따라서 등급 j에 속하는 각각의 개체가 지니는 번식 가치는 다음과 

같다: 

𝑣𝑣𝑗𝑗 = 𝑐𝑐𝑗𝑗
𝑢𝑢𝑗𝑗
.                                       (12) 

등급 번식 가치(class reproductive value) cj와 개체 번식 가치(individual reproductive value) 

vj를 잘 구별할 필요가 있다(Taylor and Frank 1996; Frank 1998). 예컨대, 수컷은 단수체이지만 

암컷은 배수체인 단수배수체(haplodiploidy) 개체군을 생각해 보자.  먼 미래의 개체군에서 

무작위적으로 뽑은 어느 유전자는 과거를 회상했을 때 자기 자신을 현재 개체군의 수컷의 몸이 

아니라 암컷의 몸에서 발견할 확률이 2배 더 높다. 따라서 단수배수체 개체군에서 암컷의 번식 가치 

cf는 2/3이고 수컷의 번식 가치 cm는 1/3이다(Price 1970). 반면에 나이 등급에 따라 구조화된 

개체군을 분석할 때는 어느 특정한 행위자가 각기 다른 나이 등급에 속하는 여러 수용자에게 끼친 

적합도 효과를 일일이 따져야 하므로 피셔(1930)가 정의한 개체 번식 가치가 긴요하게 활용된다. 

이때 생활사 이론(life history theory)에서 개발된 개체군 동역학 모형을 써야 하기에 논의가 

복잡해진다(Taylor 1990, 1996; Taylor and Frank, 1996; Frank, 1998; Rodrigues and Gardner 2022). 

이 글에서는 성별(암컷 혹은 수컷), 서식처(이소한 개체 혹은 출생지에 머무른 개체), 

역할(번식가능한 개체 혹은 불임성 개체) 등의 등급에 따라 구조화된 경우여서 등급 번식 가치만 

고려하면 되는 개체군에 초점을 맞춘다. 

등급별로 구조화된 개체군에 대해서도 앞에서 살펴본 포괄 적합도 접근법이 그대로 적용된다. 

유전자 좌위에 어느 한 유전자가 고정된 기존 개체군 내에서 무작위적으로 선정된 행위자가 주변의 

수용자 이웃들에게 끼친 적합도 효과를 살펴보자. 이웃들은 서로 다른 등급에 속할 수 있음을 

고려하여 행위자가 거두는 적합도를 다음과 같이 쓴다: 

𝑊𝑊 = ∑𝑐𝑐𝑗𝑗𝑊𝑊𝑗𝑗                                    (13) 

즉, 각 등급의 적합도 Wj를 그에 상응하는 등급 번식 가치 cj로 가중한 것이다. 동질적인 개체군의 

경우와 마찬가지로, 적합도는 특정한 행위자의 표현형 x뿐만 아니라 수용자 이웃들의 표현형 y에 

달려 있다. 적합도 W의 자식에게 전달된 육종가 g'에 따른 변화율을 구하면 다음과 같다: 

                      
𝑑𝑑𝑊𝑊
𝑑𝑑𝑑𝑑′

= ∑ 𝑐𝑐𝑗𝑗
𝑑𝑑𝑊𝑊𝑗𝑗

𝑑𝑑𝑑𝑑𝑗𝑗
′ = ∑ 𝑐𝑐𝑗𝑗 �

𝜕𝜕𝑊𝑊𝑗𝑗

𝜕𝜕𝑥𝑥
𝑑𝑑𝑥𝑥
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑗𝑗

′ + 𝜕𝜕𝑊𝑊𝑗𝑗

𝜕𝜕𝜕𝜕
𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑗𝑗

′�.                   (14) 

이때 gj는 j-등급 자식에게 전달된 육종가이다. 표현형의 도함수를 그에 상응하는 유전적 연관도로 

대체한 다음, 등식 (14)= 0이라 하고 x = y = x*에서 평가함으로써 진화적으로 안정한 표현형 x*를 
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구할 수 있다. 

예: 국소적 배우자 경쟁과 암컷에 치우친 성비 

 

해밀턴(1967)은 왜 어떤 개체군에서는 한쪽 성에 치우친 성비가 관찰되는지 탐구했다. 예를 들어, 

파리금좀벌(Nasonia Vitripennis) 암컷은 금파리의 번데기에 알들을 낳고 떠나는데, 이 때 암컷은 

대개 아들보다 딸을 더 많이 낳는 경향이 있다. 한 개체군 안에 수많은 구역(patch)들이 나누어져 

있고, 한 명의 엄마가 어느 한 구역에 여러 자식을 낳고 가버린다고 가정하자. 여기서는 한 번데기가 

곧 한 구역이 된다. 이 때 한 구역에는 한 엄마만 자식을 낳을 수 있는 것이 아니라 여러 엄마가 

각자 자기 자식들을 낳고 가버릴 수 있다. 구역 내에서 자식들이 성장한 다음에는 친남매 사이에도 

짝짓기가 흔히 이루어진다. 수컷들은 배우자를 두고 국소적인 경쟁을 한다. 자원은 풍부해서 

암컷들끼리 자원을 놓고 경쟁하지는 않는다. 짝짓기가 이루어진 이후, 수컷들은 모두 죽고 암컷은 

새로운 구역으로 떠나 가서 다시 생애주기가 시작된다. 어느 특정한 행위자 엄마는 구역 내에 아들과 

딸을 어떠한 비율로 낳아야 할까? 여기서는 프랭크(1998)가 해밀턴의 결과를 재도출한 과정을 

소개한다. 

특정한 행위자 엄마가 낳은 자식 가운데 아들이 차지하는 비율을 y라고 하자. 딸이 차지하는 

비율은 물론 1-y이다. 어떤 특정한 구역 안에서 있는 모든 자식 가운데 수컷이 차지하는 비율은 

z이다. 물론 구역 내에서 있는 모든 자식들 가운데 암컷이 차지하는 비율은 1-z이다. 형질 값 y를 

나타내는 특정한 행위자 엄마의 적합도는 자신의 성비뿐만 아니라 같은 구역에 알을 낳는 다른 

암컷들의 성비에 의해서도 영향을 받는다. 적합도는 아들들과 딸들을 통한 번식 성공도의 합이므로 

등식 (13)을 응용한다:       

𝑊𝑊(𝑦𝑦, 𝑧𝑧) =  𝑐𝑐𝑚𝑚𝑊𝑊𝑚𝑚(𝑦𝑦, 𝑧𝑧) + 𝑐𝑐𝑓𝑓𝑊𝑊𝑓𝑓(𝑦𝑦, 𝑧𝑧).                         (15) 

이때 cm은 수컷의 등급 번식 가치이고 cf는 암컷의 등급 번식 가치이다. 아들을 통해 얻는 행위자 

엄마의 적합도 Wm는 아래와 같이 쓸 수 있다: 

 

𝑊𝑊𝑚𝑚 =  𝑦𝑦 �1−𝑑𝑑
𝑑𝑑
� =  𝜕𝜕

𝑑𝑑
(1 − 𝑧𝑧)                            

(16) 

여기서 (1-z)는 구역 안에 있는 모든 자식 가운데 암컷이 차지하는 비율이므로 (1-z)/z는 한 

구역에서 수컷 하나가 얻는 암컷 배우자들의 평균 숫자이다. 엄마가 낳는 아들의 총수는 y에 

비례한다. 딸들 사이에는 배우자나 자원을 둘러싼 경쟁이 없다고 가정했으므로, 딸을 통해 얻는 

행위자 엄마의 적합도 Wf는 아래와 같이 쓸 수 있다: 

𝑊𝑊𝑓𝑓 = 1 − 𝑦𝑦.                                  (17) 

등식 (15), (16), (17)에 의거해서 적합도 W의 형질 값 y에 따른 변화율을 구한다:  
𝑑𝑑𝑊𝑊
𝑑𝑑𝑑𝑑′

= 𝑐𝑐𝑚𝑚 �
𝜕𝜕𝑊𝑊𝑚𝑚
𝜕𝜕𝜕𝜕

𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑚𝑚′

+ 𝜕𝜕𝑊𝑊𝑚𝑚
𝜕𝜕𝑑𝑑

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑚𝑚′

� +  𝑐𝑐𝑓𝑓 �
𝜕𝜕𝑊𝑊𝑓𝑓
𝜕𝜕𝜕𝜕

𝑑𝑑𝜕𝜕
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑓𝑓

′ + 𝜕𝜕𝑊𝑊𝑓𝑓
𝜕𝜕𝑑𝑑

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑𝑓𝑓

′ �                (18) 

위의 식에서 dy/dgm'은 특정한 행위자 엄마와 아들 사이의 유전적 근연도 rm로 대체할 수 있고, 

dy/dgf'은 특정한 행위자 엄마와 딸 사이의 유전적 근연도 rf로 대체할 수 있다. 또한 dz/dgm'은 

특정한 행위자 엄마가 이 구역에서 태어난 모든 어린 수컷들(자기 아들들 포함) 가운데 무작위적으로 

뽑은 한 수컷에 대한 유전적 근연도 Rm이다. 마찬가지로 dz/dgf'은 어느 특정한 엄마가 이 구역에서 
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태어난 모든 어린 암컷들(자기 딸들 포함) 가운데 무작위적으로 뽑은 어느 한 암컷에 대한 유전적 

근연도 Rf이다. 진화적으로 안정된 성비를 y*라고 하자. 등식 (18)=0으로 놓고 y = z = y*에서 

평가한다: 
𝑑𝑑𝑊𝑊
𝑑𝑑𝑑𝑑′
�
𝜕𝜕=𝑑𝑑=𝜕𝜕∗

= 𝑐𝑐𝑚𝑚 �𝑟𝑟𝑚𝑚 �
1−𝑑𝑑
𝑑𝑑
� + 𝑅𝑅𝑚𝑚 �−

𝜕𝜕
𝑑𝑑2
�� + 𝑐𝑐𝑓𝑓�𝑟𝑟𝑓𝑓(−1) + 𝑅𝑅𝑓𝑓 ∗ 0��

𝜕𝜕=𝑑𝑑=𝜕𝜕∗
= 0          (19) 

그러므로, 진화적으로 안정된 성비 y*는 다음과 같다: 

𝑦𝑦∗ = 𝑐𝑐𝑚𝑚(𝑟𝑟𝑚𝑚−𝑅𝑅𝑚𝑚)
𝑐𝑐𝑚𝑚𝑟𝑟𝑚𝑚+𝑐𝑐𝑓𝑓𝑟𝑟𝑓𝑓

.                                   (20) 

해밀턴(1967)은 특정한 행위자 엄마가 위치하는 구역에 알을 낳는 다른 엄마들은 행위자 엄마와 

유전적으로 무관한 비친족이라고 가정할 수밖에 없었다. 즉, 한 구역에 자식을 낳는 엄마들이 

N명이라면 Rm = rm/N이라고 가정했다. 파리금좀벌은 단수배수체이므로 cf = 2cm이라 하고, rm =1, rf = 

0.5를 등식 (20)에 대입하면, 국소적 배우자 경쟁이 벌어지는 상황에서 해밀턴의 유명한 결과가 

얻어진다. 

𝑦𝑦∗ = 𝑁𝑁−1
2𝑁𝑁

.                                    (21) 

 

 

결론    

비사회적 행동이나 생리적 특성을 만드는 유전자가 선택될지 여부는 그 유전자가 개체의 적합도를 높

이는지 혹은 낮추는지만 따지면 된다. 즉, 개체는 자신의 적합도를 최대화하는 방향으로 자연 선택된

다. 그러나 사회적 행동을 만드는 유전자의 경우, 개체가 평생 낳는 자식 수는 더 이상 그 개체가 지

닌 유전자에만 오롯이 달려 있지 않다. 생명의 복잡하고 정교한 적응은 마치 무엇을 최대화하게끔 자

연 선택에 의해 만들어졌는가? 아니, 자연 선택에 의해 최대화되는 그 무엇이 과연 있기나 한가? 해

밀턴(1964)은 특정한 행위자의 관점에서 수용자 이웃들에게 끼친 적합도 효과를 적절히 가중해서 모

두 더하는 새로운 척도인 포괄 적합도를 제시하여 이 문제를 해결했다. 개체의 복잡한 적응은 포괄 

적합도를 최대화하게끔 자연 선택에 의해 만들어졌다 (West and Gardner 2013). 

아쉽게도, 해밀턴의 규칙을 구성하는 유전적 근연도(r)와 적합도 상의 비용(b)과 이득(c)은 너

무 포괄적이어서 현장 생물학자들이 연구하는 생물종의 행동과 생태에 대한 구체적인 예측을 곧바로 

제공해주진 못한다. 이 글은 테일러(1990, 1996), 프랭크(1998; Taylor and Frank, 1996) 등에 의해 

확립된 포괄 적합도 접근법을 활용해 사회성의 진화를 분석하는 방법을 간략히 소개했다. 단순한 최

적화 모델과 마찬가지로, 사회성의 진화를 연구할 때도 적합도 함수를 적절히 찾아낸 다음에 이를 최

대화함으로써 실제 개체군에서 관찰되리라 기대되는 진화적으로 안정한 형질 값을 예측할 수 있다. 

적합도 함수의 육종가에 따른 순간변화율을 계산했을 때, 수용자 이웃의 표현형에 대한 행위자의 유

전자형의 도함수(기울기)는 행위자와 수용자 이웃 사이의 유전적 근연도가 된다. 

이론 연구와 실증 연구 사이의 긴밀한 협력이 중요함은 새삼 강조할 필요도 없지만, 실제로는 

둘 간의 소통이 대단히 미약하고 간접적으로 이루어지는 것이 현실이다. 예를 들어, 성선택과 종분화

에 대한 이론 논문들은 실증 논문(19~23%)보다 이론 논문(56~59%)들에 의해 주로 인용된다

(Fitzpatrick et al. 2018). 성선택과 종분화에 대해 발표되는 논문들의 압도적인 다수가 실증 연구

임을 감안하면, 대다수 현장 연구자가 이론적 모형에 대해서는 관심이 적음을 알 수 있다

(Fitzpatrick et al. 2018). 뒤집어 말하면, 현장 생물학자가 수식 모형에 조금만 더 관심을 기울여
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도 남들에 비해 돋보이는 연구성과를 낼 수 있다는 뜻이다. 이 논문이 이론 연구자와 실증 연구자 사

이의 소통에 도움이 되길 바란다. 
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영문초록  

 
Title: Modelling social evolution: Inclusive fitness approach  

Abstract: For a gene coding for a social behavior, the number of offspring over lifetime is no 

longer under the exclusive control of an individual carrying the gene. What variable are 

organisms selected to maximize? William Hamilton (1964) solved the vexing problem by proposing 

a new formulation, inclusive fitness. It takes a random individual in the population and adds 

up the effects of its behavior on the fitness of all recipients. Hamilton concluded that an 

organism is selected to maximize its inclusive fitness. I hereby describe Taylor and Frank 

(1996)’s inclusive fitness approach, a quantitative method to model social evolution. The 

method begins with a function that express fitness. When the function is maximized with respect 

to small changes in the effect of breeding value, the derivative of actor genotype on recipient 

phenotype is identified as the genetic relatedness between the actor and the recipient.  
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