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초 록 

 

본 논문은 선택의 단위 논쟁에서 일어난 이론 해석의 문제를 다룬다. 문제를 

풀기 위해 저자는 과학 이론을 보는 시각을 바꾸자고 제안한다. 모형 시각은 

전통적인 관점과 달리 과학 이론을 정합적으로 잘 짜여진 대상이 아니라 모형들이 

느슨하게 모인 집합이라고 본다. 시각을 바꾸면 친족 선택론(kin selection theory), 

형질집단 선택론(trait-group selection theory)과 같은 이론들의 복잡한 구조가 

드러난다. 이 구조의 복잡성 때문에 연구자들 사이에 이론 해석의 차이가 생기고 

논쟁의 해결이 어려워졌다. 

이론 구조의 분석을 위해 본 논문은 모형 시각을 개량해서 위계적 모형 

시각(hierachical model view)이라는 분석 틀을 제안했다. 그리고 이를 이용해서 

친족 선택론과 형질집단 선택론의 구조를 분석했다. 분석의 결과는 이론의 상위에 

프라이스 방정식(Price's equation)이라는 수학 모형이 있고 그 아래 수준에 해밀턴 

규칙(Hamilton's rule)과 형질집단 모형이 있다는 것을 보여준다. 여기서 하위 

수준의 두 모형은 인과적 설명을 포함하며 그 내용은 모형이 사용하는 

분할(partition) 방식에 의해 표현된다. 이 위계적 구조는 어느 위계에서 이론을 

해석하느냐에 따라서 논쟁의 양상이 달라진다는 사실을 알려준다. 

2 장에서 저자는 이 분석 결과에 의해 '수학적 동등성의 문제'가 해소된다는 것을 

보였다. 3 장에서는 2010 년 네이쳐(Nature)지 상에서 벌어진 논쟁을 다루기 위해 

친족 선택론을 상세히 분석했다. 이 장의 분석은 친족 선택론이 적어도 4 가지 다른 
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의미로 해석될 수 있으며 이 해석의 다양성을 간과했기 때문에 비판자들이 이론의 

비판에 성공하지 못했다는 것을 보여준다. 이 장의 결론은 개체의 인과적 책임성을 

이론의 핵심 내용으로 포함하는 개체 선택 해석이 친족 선택론에 대한 적절한 

해석이라는 것이다. 4 장은 2000 년 대 벌어진 형질집단 선택론에 대한 논쟁을 

다뤘다. 이 장의 결론은 형질집단 선택론자가 주장한 '관점 다원주의'는 오류에 

기반하므로 폐기되어야 하고, 두 이론 모두가 인과적 과정에 대한 설명을 포함한 

이론이라는 것이다. 5 장은 논쟁에서 가장 많은 연구자들이 지지하는 시각인 주류 

관점을 다루었다. 본 논문의 분석틀로 보면 이 관점은 친족 선택론을 위계 구조의 

최상위에 있는 모형으로 해석하는 것이다. 이 장에서 저자는 이 관점이 내적인 

모순을 일으킬 뿐만 아니라 이론의 내용을 지나치게 협소하게 만든다고 비판했다. 

이상의 분석을 종합한 6 장에서 저자는 이론 해석의 맥락과 경험적 검증 맥락의 

구분을 제안했다. 이 구분에 따르면 이 논문의 분석은 이론 해석의 맥락에 대한 

것이다. 분석의 결론은 이론 해석의 맥락에서 선택의 단위 문제가 해결되지 않으며 

경험적 검증의 맥락에서 해결 된다는 것이다. 그럼에도 불구하고 지금까지 논쟁의 

많은 부분이 이론적 고려 만으로 문제가 해결되는 것처럼 진행되었다. 본 논문이 

초점을 둔 2000 년 대의 동등성에 대한 논쟁과 2010 년의 친족 선택론의 수학 

모형에 대한 논쟁이 그 대표적인 사례이다. 따라서 본 논문의 결론은 이론 해석에 

대한 혼동을 걷어내고 나면 선택의 단위 문제는 경험적 문제라는 사실이 

드러난다는 것이다. 마지막으로 저자는 경험적 해결을 위한 방법론적 틀을 

제안하는 것으로 논문을 마친다. 



 iv 

 

*주요어: 선택의 단위 논쟁, 모형 시각, 이론 구조, 친족 선택론, 형질집단 

선택론, 수학적 동등성. 

*학번: 2008-22694 

  



 v 

목차 

1 장. 서론 ......................................................................................................... 1 

2 장. 이론 해석의 문제와 위계적 모형 시각 ................................................. 7 

1. 서론 .................................................................................................................... 7 

2. 진화론 이론의 구조: 진화심리학 사례 ............................................................ 7 

3. 이론 구조와 의미론 시각(semantic view) ..................................................... 12 

4. 위계적 모형 시각을 통한 이론 구조의 분석 ................................................ 27 

5. 동등성 논제의 문제와 맥락적 해법 ............................................................... 41 

6. 소결 ................................................................................................................. 54 

3 장. 친족 선택론(kin selection theory)에 대한 논쟁 ................................. 56 

1. 서론 ................................................................................................................. 56 

2. 해밀턴의 이론 도출 과정 .................................................................................... 59 

3. 가능한 해석들 ...................................................................................................... 68 

ㄱ. 친족관계 해석 ...................................................................................................................... 68 

ㄴ. 해밀턴 규칙 해석 ............................................................................................................... 70 

ㄷ. 프라이스 접근 해석 ........................................................................................................... 75 



 vi 

ㄹ. 개체 선택 해석 ................................................................................................................... 78 

4. 소결: 새롭지 않은 논란 ...................................................................................... 86 

4 장. 형질집단 선택론의 관점 다원주의에 대한 비판 ................................ 91 

1. 서론 ................................................................................................................. 91 

2. 형질집단 선택론과 관점 다원주의 ................................................................ 92 

3. 친족 선택론과 형질집단 선택론의 분석 ..................................................... 108 

4. 관점 다원주의의 문제점 ............................................................................... 111 

5. 소결 ............................................................................................................... 115 

5 장. 주류 관점에 대한 비판 ......................................................................... 117 

1. 주류 관점 ...................................................................................................... 117 

2. 주류 관점의 문제들 ...................................................................................... 121 

l 동어반복 문제 .............................................................................................................. 124 

l 과학적 설명의 문제 ................................................................................................... 128 

3. 소결 ............................................................................................................... 133 

6 장. 결론 ........................................................................................................ 135 

참고문헌 .......................................................................................................... 150



 1 

 

 

1장.   서론 

 

선택 단위의 문제는 다윈(C. Darwin)의 시대까지 거슬러 올라 갈 수 있는 오래된 

문제이다. 지난 세기 이 문제를 둘러싼 논쟁은 친족 선택론(kin selection theory)의 

승리로 귀결되는듯 했다(Williams 1966, Dawkins 2006). 그러나 21 세기에 들어와서 

논쟁이 재점화 되었다. 변화의 전기는 소버(E. Sober)와 윌슨(D.S. Wilson)의 새로운 

집단선택론인 형질집단 선택론(trait-group selection theory)이 마련했다(Sober and 

Wilson 1999). 이후 노왁(M. Nowak), 타니타(Tanita), 윌슨(E.O. Wilson)이 친족 

선택론 비판 논문을 발표하고(Nowak, Tarnita, and Wilson 2010), 그에 대해서 137 

명의 친족 선택론 지지자의 이름이 실린 연판장 같은 논문이 실리는 등(Abbot, et al. 

2011) 논쟁이 이어지고 있다.  

논쟁은 계속 되고 있지만 해결될 기미는 보이지 않는다. 저자는 논쟁의 해소를 

어렵게 만들고 있는 원인이 의미론적 혼란에 있다고 본다. 예를 들어 노왁 등 (Nowak, 

Tarnita, and Wilson 2010)은 친족 선택론(kin selection theory)이 친족 관계(kinship)를 

포함하는 것으로 이해하는 반면, 웨스트 등 (West, El Mouden, and Gardner 2011)은 

친족 선택론은 친족 관계와 무관하다고 말한다. 여기서 이들은 하나의 용어 ‘친족 

선택론’을 서로 다른 의미로 사용하고 있다. 그렇기 때문에 노왁 등의 입장에서 

단수이배체(haplodiploidy) 가설의 문제는 친족 선택론에 대한 문제 제기일 수 있는 
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반면, 웨스트 등에게는 친족 선택론과 무관한 문제가 된다. 논쟁에서 벌어지는 이와 

같은 언어적 불일치는 연구자 간의 소통을 어렵게 만들 뿐만 아니라 논쟁을 해결 

불가능하게 한다. 

이와 같은 이론 해석의 문제가 발생하는 이유는 선택의 단위 논쟁에 연관된 

이론들이 복잡하기 때문이다. 이 문제를 해결하기 위해 저자는 과학 이론을 보는 

시각을 바꿀 것을 제안한다. 이 논문이 의존하는 '모형 시각(model view)'은 전통적인 

관점과 다르게 과학 이론은 논리적으로 잘 짜여진 일관된 체계가 아니라 세계를 

묘사하는 모형들의 느슨한 집합이라고 본다. 관점을 바꾸면 이론이 가지는 복잡성과 

해석의 다양성이 드러난다. 

이론에 대한 정확한 이해는 생산적인 논쟁의 필수적인 조건이다. 이미 여러 

연구자들이 이와 같은 이론 해석의 문제를 지적한 바 있다. 프랭크(Frank 2013)는 ‘친족 

선택론’이라는는 용어의 역사적인 의미 변천 과정을 보여주었다. 퀠러(Queller 2011)는 

해밀턴 규칙을 친족(kin), 일가친척(kith), 종(kind)에 대한 규칙으로 구분하고 그것을 

이론적 확장의 결과로 해석했다. 웨스트와 그 동료들(West, Griffin, and Gardner 

2007)은 협력(cooperation)을 설명하는 이론들이 학자들이 사용하는 것보다 훨씬 

다양한 차원에서 구분되는 데도 불구하고, 마치 동일한 맥락에 이론이 위치한 것처럼 

사용하기 때문에 의미론적 혼동이 발생함을 지적했다. 레만과 켈러(Lehmann and Keller 

2006)는 하나의 이론도 중심 메커니즘에 따라 여러 가지로 구분될 수 있음을 보였다. 

가드너 등(Gardner, West, and Wild 2011)은 친족 선택을 일반 친족 선택(general kin 

selection)과 간소화 친족 선택(streamlined kin selection)으로 구별함으로써 의미의 
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명료화를 꾀했다. 버치(Birch 2014)는 비판에 대응하기 위해 해밀턴 규칙을 특수한 

버전(HRS)와 일반적인 버전(HRG)로 구분한 바 있다. 

이와 같은 시도들은 이론에 대한 이해를 명확히 하는 데 기여했다. 그러나 저자는 

선택 단위 논쟁의 해결을 위해서는 보다 일반적인 분석 틀(frame)이 필요하다고 

생각한다. 기존 시도는 세부적인 문제에 한정되거나 논쟁을 해결하기에 불충분하다. 이 

문제를 다루기에 적절한 틀은 적어도 다음의 두 조건을 만족해야 한다. 첫째, 분석을 

위한 이론적 틀은 수학적 모형의 분석에 적합해야 한다. 지난 세기와 달리, 21 세기의 

논쟁은 수학적 모형을 중심으로 이루어지고 있다. 그럼에도 불구하고 이 문제를 다룬 

연구들은 수학적 모형의 해석(interpretation) 문제에 대해서는 상대적으로 관심을 두지 

않는다. 그러나 실제로 수학적 모형의 의미는 명확하지 않은 경우가 많다. 저자는 

모형의 형식에 인과적 의미를 부여하는 인과적 해석(causal interpretation)에 

주목하고(Okasha and Martens 2016, Marshall 2015, Frank 1998, Okasha 2008), 그에 

기반한 분석틀을 제안할 것이다. 둘째로, 그 이론적 틀은 여러 이론을 일관되게 설명할 

수 있어야 한다. 기존 분석은 대부분 개별 이론 내에서 특정한 문제를 다뤘지만, 선택 

단위 논쟁의 경우에는 친족 선택론, 형질집단 선택론과 같은 서로 다른 이론을 다룰 수 

있는 일반적인 틀이 필요하다. 

본 연구는 위와 같은 조건을 만족하는 이론적 틀로 위계적 모형 시각(hierarchical 

model view)을 제안한다. 이 틀은 인과적 해석과 모형 시각을 기반으로 구성되었다. 2 

장에서 이 이론적 틀을 제안할 것이다. 이어서 저자는 위계적 모형 시각을 선택 단위 

논쟁의 주요 이론인 친족 선택론과 형질집단 선택론에 적용한다. 이 분석의 결과는 
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논쟁 중인 이론들이 상위에 프라이스 방정식(Price's equation)이라는 수학 모형이 있고, 

해밀턴 규칙(Hamilton's rule)과 형질집단 모형이 하위에 위치하는 위계적 구조를 

이루고 있다는 것을 보여준다. 이때, 하위에 있는 두 모형은 개체군을 

분할(partition)하는 방식이 다르고 이 분할 방식은 두 모형이 설명하는 진화적 변화의 

인과적 과정(causal process)를 표현하도록 의도된 것이다. 중요한 점은 논쟁 양상이 

위계의 어느 수준에서 이론을 해석하느냐에 따라서 달라진다는 것이다. 이 사실을 

이해하는 것 만으로도 동등성 문제와 같은 중요한 문제를 다른 시각에서 볼 수 있다. 

이 결론은 이론에 대한 해석이 맥락적이라는 것을 보여준다. 

그러나 두 이론의 관계를 명확히 하려면 더 상세한 분석이 요구된다. 이를 위해 

3 장에서는 ‘친족 선택론’에 대한 해석의 문제를 다룬다. 이 장은 위계적 모형 시각을 

이용해서 친족 선택론의 의미를 4 가지 해석으로 세분하고, 각각의 해석을 평가한다. 

분석의 결과는 2010 년대에 진행된 많은 쟁점을 명확하게 만들어주고, 친족 선택론을 

비판하는 진영이 실패한 이유를 보여준다. 

이어서 4 장은 형질집단 선택론의 문제를 다룬다. 여기서 저자는 관점 

다원주의(perspective pluralism)를 중심으로 분석한다. 위계적 모형 시각을 통한 분석은 

관점 다원주의가 친족 선택론에 대한 잘못된 해석에 기반하고 있음을 보여줄 것이다. 

결론적으로 형질집단 선택론 진영은 오류에 기반하는 관점 다원주의를 버려야 한다.  

5 장은 가장 많은 진화론 연구자가 지지하는 주류 관점을 살펴보고 그것의 문제를 

분석한다. 주류 관점은 이론적 위계의 상위 수준이 이론을 이해하는 데 적절한 

수준이라고 보며, 그에 따라서 친족 선택론이 모든 진화적인 변화를 설명 가능할 
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정도로 일반적인 이론이라고 주장한다. 이 입장은 여러 비판으로부터 벗어나게 

해주지만, 내적인 모순을 일으킬 뿐만 아니라 친족 선택론의 내용을 지나치게 

축소시키는 문제가 있다. 따라서 주류 관점은 선택의 단위 문제에 대한 올바른 시각이 

아니다. 

궁극적으로 이 논문의 분석은 선택 단위 논쟁에 연관된 이론들을 정확하게 

이해하기 위한 것이다. 분석의 의의를 설명하기 위해 저자는 결론에서 이론 해석의 

맥락과 경험적 검증의 맥락을 구분한다. 이 구분에 따르면 이 연구가 다룬 내용은 이론 

해석의 맥락에 위치한다. 분석 결과는 선택 수준 논쟁에 관여된 이론 해석의 맥락에서 

충돌하지 않는다는 것이다. 위계적 모형 시각을 이용한 분석의 결과는 상위 수준에서 

두 이론은 동등하며, 하위 수준에서 두 이론은 서로 다른 개체군 구조에 적합한 

이론이라는 사실을 보여주기 때문이다. 

그렇다면 선택의 단위 문제는 경험적 검증의 맥락에서 해결되어야 한다. 그럼에도 

불구하고 지금까지의 많은 논쟁은 이론적 고려 만으로 문제가 해결될 수 있는 것처럼 

진행되었다. 본 논문이 초점을 두고 있는 2000 년 대 초의 형질집단 선택론에 대한 

논쟁과 2010 년의 친족 선택론에 대한 논쟁이 그 대표적인 사례라고 할 수 있다. 이 

결론은 그동안 숱한 논쟁이 있었지만 결국 선택 단위의 논쟁은 책상 위에서 해결 될 수 

있는 문제가 아니고 경험적으로 해결되어야 하는 문제라는 사실을 보여준다. 이 당연한 

결론을 얻기 위해 이처럼 긴 논의가 필요하다는 사실은 이론 해석의 문제가 심각하게 

선택 단위 논쟁을 괴롭혀 왔다는 것을 보여준다.  
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해석의 문제가 지속된 한 이유는 과학자들이 개념적인 문제에 대해서는 무관심하기 

때문이다. 문제의 해소를 위해 저자는 과학과 과학철학의 협력이 필요하다고 생각한다. 

과학철학은 개념적 문제를 다루기 위한 정교한 도구들을 보유하고 있고 이 연구에서도 

그 도구들은 중요한 역할을 했다. 이 연구가 과학철학과 진화론이 시너지(synergy) 

효과를 보여준 사례가 되길 바란다. 
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2장.   이론 해석의 문제와 위계적 모형 시각1 

 

1.   서론  

 

이 장의 목적은 앞으로의 분석을 위한 이론적 틀을 제안하는 것이다. 이를 위해 

2 절에서는 예비적 고찰로 진화론의 내부적 구조를 살펴볼 것이다. 3 절에서 본격적으로 

모형 시각을 통해 이론의 위계적 구조가 설명된다. 이어서 앞의 논의를 바탕으로 

위계적 모형 시각 (hierarchical model view)을 구성하고 4 절에서 친족 선택론과 

형질집단 선택론에 적용할 것이다. 5 절에서는 분석 결과를 바탕으로 선택 단위 논쟁의 

중요한 문제인 동등성 논제가 어떻게 해소될 수 있는지 보일 것이다.  

 

2.   진화론 이론의 구조: 진화심리학 사례 

 

이 절에서는 예비적 분석으로 진화심리학의 사례를 살펴본다. 이 예는 진화 이론의 

구조를 잘 보여주므로(Buss 2005, Ketelaar and Ellis 2000), 이후의 분석을 위한 안내 

역할을 해줄 것이다. 잘 알려진 것처럼 과학적 설명의 상위 수준에는 일반적인 

원리(principle)들이 있다. 진화론의 핵심적인 원리는 ‘적응은 자연선택의 산물이다’라는 

원리이다(Darwin 1859, Williams 1966). 이 원리를 ‘적응 원리’라고 부르도록 하자. 

                                       
1 이 장의 내용은 “선택 단위 논쟁과 의미론 시각”이라는 제목으로 2017 년 1 월  과학철학회 

학술대회에서 발표되었다. 
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적응 원리는 높은 일반성을 가진다. 그 덕분에 진화론자들은 수많은 종류의 생물에 

원리를 적용할 수 있다. 원리의 일반성은 그것의 추상적인 성격에서 온다. 적응 

원리에서 ‘적응’이란 용어는 특정한 종의 적응을 지칭하지 않으므로 연구자는 임의의 

종에 적응 원리를 적용할 수 있다. 더불어 ‘자연 선택’이라는 용어의 의미 또한 

구체적이지 않다. 따라서 연구자가 실제 현상에 적응 원리를 적용하려면 변이를 

무엇으로 정의할 것인지, 적합도는 어떻게 측정할 것인지, 유전이 어떤 형태로 

일어나는지 등등의 내용을 원리에 추가해야 한다. 이처럼 원리는 일반성을 가지지만 그 

대가로 구체적인 의미를 잃는다. 그래서 원리의 경험적인 의미를 산출해내는 것은 쉬운 

일이 아니다.  

따라서 원리 자체에 대한 경험적 검증이 원칙적으로 불가능한 것은 아니지만, 

보통의 경우 경험적 시험은 보다 구체적인 이론 수준에서 이루어지게 된다. 그와 같은 

구체적 이론의 예로 ‘부모 투자 이론(parental investment theory)’이 있다(Trivers 1972). 

이 이론은 적응 원리를 성 역할이라는 특정한 문제에 적용하려는 의도를 가지고 설계된 

것이다. 트리버스는 적응 원리에 ‘양육 행동의 적응에는 이성 간의 자식을 위한 

상대적인 투자의 양이 중요하다’는 가설을 추가했다. 그는 이 가설에서 양육을 위한 

투자를 많이 하는 성이 배우자 선택에 있어서 까다롭고 차별적이라는 예측을 끌어낼 수 

있었다. 부모 투자 이론의 적용 범위는 적응 원리에 비해 상대적으로 작다. 적응 원리는 

모든 생명체에 적용 가능하지만 부모 투자 이론은 유성생식을 하는 생물에만 적용 

가능하기 때문이다. 대신 부모 투자 이론은 보다 구체적인 경험적인 의미를 가지므로 

관찰이나 실험을 통한 검증이 용이하다.  
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여기서 적응 원리와 부모 투자 이론의 관계가 위계적이라는 점이 이론의 구조를 

파악하는 데 있어 중요하다. 두 이론에 위계가 있는 이유는 부모 투자 이론이 적응 

원리에 새로운 가설을 추가해서 구성된 이론이기 때문이다. 이때 적응 원리를 상위 

단계 이론이라고 하고 부모 투자 이론을 하위 단계 이론이라고 하자. 낮은 단계 이론은 

상위 단계 이론을 인정하면서 그 위에 새로운 가설과 예측을 추가한다. 이 추가된 

가설은 상위 단계 이론의 일반성을 축소시키지만 대신 이론의 의미를 구체화한다. 그 

덕분에 하위 이론의 경험적 의미는 보다 명확하고 검증이 쉽다.  

그러나 시야를 넓히면 곧 이론의 구조가 더 복잡하다는 것을 알 수 있다. 그 

이유는 동일한 수준에 다수의 이론이 존재하기 때문이다. 부모 투자 이론의 경우, ‘상호 

이타성 이론(reciprocal altruism theory)’라는 동일한 수준에 있는 이론이 있다(Trivers 

1971). 이 이론은 적응 원리에 ‘부모의 자손에 대한 투자는 양 부모의 상호적 협력에 

영향을 받는다’는 가설을 도입한 것이다. 가설이 다르고 다른 예측을 내놓기 때문에 

상호 이타성 이론과 부모 투자 이론은 서로 다른 이론이다. 이때 낮은 단계 이론들 

사이의 관계를 이해하는 것이 중요하다. 어떤 경우에는 두 이론이 서로 대립되는 

가설을 갖는다. 당연하게도 이 경우에 두 이론은 공존할 수 없다. 한 이론이 참이라면 

다른 이론은 거짓이기 때문이다. 반면, 이론들의 가설이 서로 독립적인 경우도 있다. 이 

경우 두 이론은 공존 가능하다. 대부분 이 경우의 이론들은 현상의 다른 측면을 

보여주거나, 다른 주장을 포함한다. 위에 설명한 부모 투자 이론과 상호 이타성 이론이 

이 경우에 해당한다. 두 이론의 주장은 배타적이지 않으므로, 둘은 공존 가능하다.  
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이론 간 관계는 복잡하지만 그럼에도 유지되는 패턴이 있다. 적어도 낮은 단계의 

이론은 항상 높은 단계의 이론과 일관적이어야 한다. 여기서 ‘일관적’이라는 말의 

의미는 계층적 관계를 이루는 높은 단계의 이론과 낮은 단계의 이론에 서로 대립되는 

내용이 포함되지 않는다는 뜻이다. 하위 수준 이론은 항상 상위 수준 이론에 기반해서 

구성되기 때문이다. 만약 하위 수준 이론에 상위 수준 이론을 반박하는 내용이 

포함되어 있다면 우리는 그것을 위계적 관계라고 부를 수 없을 것이다.  

이 하위 단계 이론을 구성하는 과정에서 연구자의 연구 목적과 의도가 중요한 

역할을 한다. 앞서 보인 것처럼 원리는 일반적인 지침을 제시해줄 뿐이므로 그로부터 

무수히 많은 하위 이론이 나올 수 있다. 그러므로 하위 단계 이론을 구성하려는 

연구자는 허용된 가설 중에서 일부를 연구의 핵심 가설로 택해야 하지만 이 선택에는 

필연적인 이유가 없다. 그렇기 때문에 이 과정에서 연구자의 목적과 의도가 중요한 

역할을 한다. 또한 연구자의 교육적 배경, 상상력 같은 다양한 요소가 개입될 여지가 

있다. 이 문제에 관해서는 다음 절에서 상세히 논의할 것이다. 

또한 이 과정은 반복해서 일어날 수 있다. 즉, 낮은 단계의 이론에서 파생되는 더 

낮은 단계의 이론을 만드는 것도 가능하다. 슈미트와 버스의 ‘장/단기 짝짓기 이론’이 

그런 사례라고 할 수 있다(Schmitt and Buss 1996). 이 이론은 부모 투자 이론에 

‘인간이 단기적 짝짓기와 장기적 짝짓기의 맥락에 따라서 이성에게 차등적으로 

투자한다’는 새로운 가설을 추가한다. 이 가설 덕분에 장/단기 짝짓기 이론은 상위 

이론이 구별하지 못하는 단기적/장기적 짯짓기의 맥락을 구별할 수 있게 해준다. 

그것은 부모 투자 이론과 일관적이면서 동시에 추가적인 경험적 내용을 가진다.  
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지금까지 살펴본 진화 심리학의 이론 사례를 종합하면 다음 <그림 1>과 같은 

이론의 구조를 구성할 수 있다. 

 

그림 1. 진화론의 이론적 구조 

 

 그림 1 로부터 진화론에 포함되는 세 이론의 위계적 구조를 알 수 있다. 상단에는 

가장 일반적인 이론인 적응원리가, 그 아래에는 부모 투자이론과 상호 이타성 이론이 

있다. 부모 투자 이론의 아래에는 장/단기 짝짓기 이론이 있다. 본 연구의 맥락에서 이 

위계 구조가 가지는 중요한 함축은 위계의 수준에  따라서 이론의 의미가 달라진다는 

점이다. 상위의 적응 원리는 추상적인 원리를 표현하는 반면 하위의 이론은 상세한 

의미를 추가한다. 예를 들어, 부모 투자 이론은 특정한 적응적 현상에 대해, 그것이 

구체적으로 어떤 이유에 의해서 발생했고 그 사실을 검증하기 위해 어떤 연구가 
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필요한지 알려준다. 따라서 이 구조를 이해하는 것은 이론을 이해하는 데 중요하다. 

다음 절에서 이 통찰을 일반화해서 이론적 도구로 형식화 하도록 하겠다.  

 

3.   이론 구조와 의미론 시각(semantic view) 

 

이제 앞 절의 사례를 일반화해서 이론 구조를 분석하기 위한 일반적인 틀(frame)을 

구성하자. 과학철학은 이와 같은 구조를 다루는 데 유용한 이론적 틀을 제공한다. 

전통적으로 과학철학자들이 이론을 바라보는 시각은 구문론 시각(syntactic view)과 

의미론 시각(semantic view)으로 양분되어왔다. 먼저 구문론 시각을 살펴보도록 하자. 

구문론 시각에 따르면 이론은 일차 술어 논리에 의해 형식적으로 연결되는 문장의 

집합이다. 가장 일반적인 문장인 공리 혹은 법칙이 위계의 가장 높은 곳에 위치하며 덜 

일반적인 공리는 보통 단순한 가정의 도움을 받아 일반적인 공리로부터 

연역된다(Suppes 1964). 이때 상위 이론과 하위 이론의 관계는 논리적인 도출 관계이다. 

그러나 이 시각은 이론의 경험적 의미를 확정해주지 못하는 문제가 있다. 구문론 

시각에 따르면 이론 용어의 경험적 의미는 대응 규칙(correspondence rule)에 의해서 

주어진다. 처음에 구문론 시각의 옹호자들은 대응 규칙이 용어의 완전한 의미를 줄 수 

있다고 주장했다. 그러나 이 주장은 심각한 비판을 받았고 결국 부분적 해석(partial 

interpretation)으로 후퇴하고 말았다(Suppe 1977). 그러나 후퇴에도 불구하고 수피즈, 

샤프너 등은 부분적 해석은 결코 정확한 의미를 줄 수 없으며 실용적이지도 않는 것을 
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보였다(Suppe 1972, Schaffner 1969, Suppes 1960, 1969).2 또한 퍼트남은 대응 규칙이 

전제하는 이론-경험 용어의 구분이 불가능함을 보였다(Putnam 1966). 본 연구의 

목적이 이론의 의미를 명확하게 하는 데 있는 만큼, 구문론 시각이 가진 이와 같은 

문제는 심각한 결점이다. 또한 구문론 시각은 법칙이 존재하지 않는다는 이유로 

진화론을 과학에서 배제하는 문제가 있다(Beatty 1980, Smart 1963).  

이와 같은 이유로 인해 많은 연구자들이 진화론을 설명하는 데 의미론 

시각(semantic view)이 더 낫다고 주장했다(Beatty 1981, Lloyd 1988, Thompson 1983). 

연구자마다 견해의 차이가 있지만, 의미론 시각은 공통적으로 이론을 모형(model)의 

집합으로 여긴다. 그런 의미에서 의미론 시각은 모형 시각(model view)이라고도 불린다. 

여기서 모형은 추상적인 이론적 대상으로, 그것은 세계와 1:1 로 대응될 필요가 없으며 

대신 세계를 표상(represent)한다(Giere 1988, 8, 78-86). 모형은 자연법칙을 통해 

세계를 설명하지 않으며 대상 체계(system)의 인과적 구조를 보여줌으로써 대상의 

상태를 설명한다. 이때 세계와 모형은 동형성(Van Fraassen 1982)이나 유사성(Giere 

                                       
2 구문론 시각에 대한 대표적인 반례는 성향적 용어(dispositional term)의 문제이다. 성향적 용어란 대상의 

성질을 표현하는 용어로 “깨지기 쉬운” 같은 용어를 예로 들 수 있다. 구문론 시각은 이 용어를 ‘x 는 

깨지기 쉽다 iff x 는 일정 강도 이상의 충격을 가하면 깨진다.’로 정의한다. 이 정의를 기호로 표현하기 

위해 𝐹𝑥를 'x 는 깨지기 쉽다', 𝑆xt를 '시각 t 에 x 에 충격을 가한다', Bxt를 '시각 t 에 x 가 깨진다'로 

정의하자. 그러면 이 용어를 '𝐹𝑥 ≡ (𝑡)(𝑆𝑥𝑡 ⊃ 𝐵𝑥𝑡)'라는 논리식으로 표현할 수 있다. 그러나 용어를 이렇게 

표현하면 전건 Sxt가 거짓인 경우, 즉 충격을 받은 적이 없는 모든 대상은 깨지기 쉽다는 의미를 갖게 

되는 문제가 있다(형식 논리에서 전건이 거짓이면 명제는 항상 참이다). 이 문제를 해결하기 위해 

논리경험주의자들은 부분적 해석을 고안했다. 부분적 해석은 대신 '(x)(t)(Fx ⊃ (𝑆𝑥𝑡 ≡ 𝐵𝑥𝑡)'로 깨지기 

쉬움을 정의한다. 이 명제는 '충격이 가해져서 x 가 깨진 경우에만 x 는 깨지기 쉽다'라는 의미이므로 위의 

문제가 해결된다. 그러나 이 식은 충격이 가해진 대상에 대해서만 의미를 가지므로(그런 의미에서 부분적 

해석이란 이름이 붙었다) 실제로 충격을 가해보기 전에는 대상의 성향을 설명하지 못하는 문제가 생긴다. 

따라서 부분적 해석은 성향적 용어의 완전한 의미를 정의하지 못한다. 그 외에도 다양한 반례가 발견되어 

결국 구문론 시각은 과학 이론을 논리적 명제의 집합으로 환원하려는 기획을 포기하고 말았다. 
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1999a, 1988) 관계를 가진다.3 구문론 시각이 법칙이 존재하지 않는다는 이유로 

진화론을 과학의 범주 밖으로 배척하는 반면 의미론 시각은 법칙을 요구하지 않으므로 

자연스럽게 진화론을 과학으로 포용할 수 있다. 

의미론 시각에 따르면 이론은 모형의 집합이므로 이론의 구조는 모형들이 이루는 

구조로 이해되어야 한다. 여기서 수피즈(Suppes 1969)는 모형 사이에 위계가 있다고 

주장한다. 그의 주장은 상위의 이론이 자료와 직접 비교되기 어렵다는 관찰에 근거한다. 

그는 가장 상위에 있는 모형에 이론 모형(model of theory)이라는 이름을 붙였다. 이론 

모형은 일반적으로 무한한 수의 사례를 허용한다. 그러나 과학자가 얻을 수 있는 경험 

자료는 유한하며 경험 자료에서 얻을 수 없는 변수들이 이론 모형에 포함된다. 따라서 

이론 모형은 자료와 직접적으로 연관될 수 없고 그 사이를 이어주는 다른 모형이 

요구된다. 그런 역할을 하는 모형은 다양하며 경험 자료와 이론 모형 사이에 경험 

자료를 처리하기 위한 자료 모형(model of data), 실험 설계를 위한 실험 모형(model of 

experiment) 등으로 구분할 수 있다. 그리고 그는 이 모형들은 다음과 같이 위계적으로 

배열될 수 있음을 보였다. 

                                       
3 모형과 세계의 관계는 의미론 시각 내부의 중요한 논쟁거리이다. 그러나 이 연구의 목적은 의미론 

시각을 선택 수준 논쟁을 다루기 위한 이론적 틀로 이용하려는 것이므로, 여기서는 이 문제를 깊이 다루지 

않을 것이다. 본 연구의 목적을 위해서는 모형이 세계의 특정 측면에 대한 모종의 설명을 제공한다는 

것으로 충분하다. 
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그림 2. 모형의 위계. 이 그림은 (Suppes 1969, 259)의 도표를 수정한 것이다. 

 

수피즈는 대략적인 제안을 했을 뿐, 수준 구별을 위한 상세한 기준을 제공하지는 

않았다. 반면, 기어리는 물리학 교과서의 분석을 통해서 더 정교한 틀을 제공한다(Giere 

1999a). 그의 분석에 따르면 고전 역학 교과서에 등장하는 모형들은 다음과 같은 

위계를 가지고 있다.  

 

그림 3. 모형의 지도 (Giere 1999a, 110). 
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이 구조에서 가장 상위에 있는 수준 1 은 뉴턴의 3 법칙을 만족하는 모형을 모두 

포함하는 범주이다. 여기에 역학적 에너지의 보존에 대한 조건이 추가되면서 수준 2 의 

모형들이 구성된다. 이 조건의 만족 여부에 따라 수준 2 의 모형은 보존계 모형과 

비보존계 모형으로 구분된다. 다시, 수준 2 에 힘 함수(force function)의 정의가 

추가되면 수준 3 이 구성된다. 수준 3 의 3 가지 모형은 힘 함수의 종류에 따라 

구분되었다. 마찬가지로 수준 4 는 적용된 대상에 따라서 나뉘고 수준 5 는 표현하는 

방식에 따라 구별된다.  

여기서 기어리는 위계의 높낮이를 결정하는 것이 '복잡성(complexity)'이라고 

말한다(Giere 1999a, 109). 복잡성은 모형 구성에 관여하는 요소가 얼마나 다양하느냐에 

따라 규정된다. 예를 들어, 보존력만이 포함된 수준 2 의 모형보다 여기에 역제곱 힘 

함수가 추가된 수준 3 의 모형은 복잡하다. 수준 3 의 모형에는 수준 2 에 없는 새로운 힘 

함수가 추가되었기 때문이다. 이런 식으로 복잡성은 관계된 요소의 증가에 의해 

규정된다. 반면 복잡성의 증가는 '적용 범위'를 축소시킨다. 복잡한 모형일수록 더 많은 

제한조건을 만족해야하기 때문이다. 그러나 복잡성이 증가함에 따라서 모형은 실제 

물리 시스템을 더 잘 표상한다. 다른 말로 설명하면, 모형의 설계자가 모형을 실제 

세계에 가깝게 만들려면 그는 더 많은 제한 조건과 상세한 의미를 추가해야 한다. 

그러므로 하위의 모형일수록 세계를 더 잘 표상하지만 대신 모형을 적용할 수 있는 

범위는 줄어든다. 예컨대, 역제곱 힘 함수가 포함된 수준 3 의 모형은 그 힘 함수에 

따르는 힘이 작용하는 대상에만 적용 가능하다. 그와 다른 종류의 대상에 적용하면 
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모형은 표상에 실패한다. 따라서 기어리의 위계 구조에서 모형은 상위 위계로 갈수록 

추상적인 의미를 가지고, 하위 위계로 갈수록 상세한 의미를 갖는다. 

이처럼 이론에 위계가 존재한다면 이어지는 문제는 위계와 위계가 어떤 관계를 

맺고 있느냐가 된다. 앞서 언급한 것처럼 구문론 시각은 이 관계를 연역적 관계로 

본다(Suppe 1972). 그러나 이 견해는 위계 사이의 관계가 논리적인 조건을 만족함을 

전제한다. 그러나 실제 과학 이론에서 그런 조건을 찾기란 어렵다. 그 이유는 모형이 

단순히 연역적으로 연결된 문장들의 집합 이상이기 때문이다(Lloyd 1994, Giere 2004, 

Suarez 2005). 과학자가 모형을 만드는 과정을 살펴보면, 그 사실을 확인할 수 있다. 

예를 들어, 뉴턴의 3 법칙을 이용해서 조화 진동자 모형을 만드는 모형 설계자를 

상상해보자. 이 모형을 구성하려면 특정한 종류의 힘 함수를 선택해야 한다. 그런데 

뉴턴의 3 법칙에는 힘 함수에 대한 언급이 없다. 그것은 형식적 구조를 제공할 뿐 하위 

모형을 구축하기 위한 상세한 규칙을 제공하지 않는다. 따라서 뉴턴의 3 법칙은 가능한 

모든 함수를 힘 함수로 허용한다. 모형 설계자는 힘 함수들 중에서 특정한 형태를 

선택해야 하지만 이 선택을 규정하는 어떤 논리적 알고리즘도 존재하지 않는다(Giere 

1999a, 114). 기어리의 말에 따르면, 하위 모형에 대해 뉴턴의 3 법칙은 일종의 

조리법(recipe)과 유사한 기능을 할 뿐이다. 알려진 것처럼 조리법은 음식을 조리하는 

과정에 대한 완전한 지침이 아니라는 점에서 설계도와 다르다. 조리법은 요리사 개인의 

기량을 발휘할 여지를 남기는 유연한 지침이다. 따라서 이 관계는 구문론 시각으로 

설명되지 않는다. 
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여기서 의미론 시각은 구문론 시각의 난점을 극복할 수 있는 유용한 지침을 

제공한다. 의미론 시각의 주창자들이 공통적으로 강조하는 바는 모형의 구성이나 선택 

과정에 과학자의 목적이나 의도가 개입된다는 사실이다. 기어리의 정의에 따르면 

모형은 과학자가 특정한 목적(purpose)을 위해 세계의 특정 측면을 표상하는 데 

사용하는 ‘무엇(X)’이다(Giere 2004, 742). 본 논문 또한 이 정의를 모형의 정의로 

사용할 것이다. 앞서 언급한 것처럼 뉴턴의 원리에서 하위 단계의 모형을 구성하려는 

과학자는 힘 함수, 이상화, 근사, 단순화, 가정 등의 많은 요소를 추가해야 한다. 그런데 

그는 결코 임의적으로 요소를 선택하지 않는다. 모형 구성 과정에 사용되는 요소들은 

모형 설계자가 의도를 가지고 세심하게 선택한 것이다. 그런 의미에서 수아레즈는 

"의도적 사용(intended use)는 모형의 본질적인 부분이며 모형은 수학적 혹은 물리적 

대상과 의도적 사용 혹은 적용의 이질적인 결합이다"라고 주장한다(Suárez 1999, 82). 

목적과 의도는 모형을 구성하는 핵심적인 요소이기 때문이다(Bailer-Jones 2009, 14). 

 

그림 4. 서울시의 일반지도(왼쪽), 서울시의 지하철 지도(오른쪽) 
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예를 들어, 그림 4 의 두 지도가 서울을 표상하는 모형이라고 하자. 두 지도는 같은 

도시를 대상으로 하는 지도임에도 시각적인 유사성이 거의 없다. 왼쪽 지도는 실제 

거리를 비교적 정확하게 반영하는 반면 오른쪽 지도는 실제 거리와 전혀 관계가 없다. 

오른쪽의 지하철 노선도에는 건물도 도로도 표현되어 있지 않으며 오직 역과 역 사이의 

관계만이 표현되어 있다. 두 지도가 이처럼 다른 이유는 지도 제작자의 목적이 다르기 

때문이다. 왼쪽 지도는 도시의 건물과 도로의 위치를 보여주려는 목적으로 만들어진 

것이다. 반면 오른쪽 지도는 지하철 이용객으로 하여금 올바른 역을 찾을 수 있도록 

하려는 목적으로 제작되었다. 목적이 다르기 때문에 지도 제작자가 선택한 지도를 

그리는 방법 또한 다르다. 

기어리의 말에 따르면 가장 완벽한 모형은 현실의 대상 이외에는 없다(Giere 

1999b, 45). 그러나 현실의 대상과 동일한 모형은 무용하다. 현실 도시와 완전히 동일한 

지도를 상상해보자. 그 지도는 대상 도시와 동일한 크기를 가질 것이다. 유감스럽게도 

그런 지도는 들고 다니거나 벽에 붙여놓을 수 없다. 마찬가지로, 과학자들이 사용하는 

모형도 목적에 적합하도록 구성된다. 마찬가지로 과학적 모형도 대상의 모든 측면을 

완벽하게 기술할 수 없다. 따라서 모형 설계자는 표상하고자 하는 세계의 특정한 

측면에 잘 부합하도록 어떤 요소는 포함시키고 다른 요소는 제외하는 선택을 해야 

한다(Bailer-Jones 2009). 모형 제작자는 목적에 맞도록 선별 작업을 하므로 목적은 

이론의 구조를 이해하기 위해 필요한 힌트를 준다. 이론의 구조를 이루는 모형이 ‘왜 

그렇게 구성 되었나?’라는 질문에 대한 답을 찾으려면 모형 설계자가 모형을 그런 

방식으로 설계한 이유를 고려해야 한다(Giere 1999a, 116, Mattingly 2005). 상위 
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모형에서 도출 가능한 하위 모형은 무수히 많으므로 하위 모형이 단순히 ‘그렇게 

도출되었다’는 답변은 구조의 이해에 도움이 되지 않는다. 상위의 모형으로부터 하위 

모형을 구성하기 위해서는 연역적으로 도출되는 것 이외의 요소가 필요하다. 그 정보를 

찾기 위해서는 모형 설계자의 목적을 고려하는 것이 가장 좋은 방법이다. 모형 

제작자는 상위 모형에 특정한 가정을 도입하고, 제한 조건을 추가하고, 가설을 세우고, 

그로부터 예측을 도출하는 등의 작업을 한다. 또한 수식을 다루기 위해 다양한 이상화, 

근사, 단순화 등을 모형에 도입한다. 설계자는 자신의 목적에 적합하도록 신중하게 

필요한 요소들을 선택한다.  

목적에 맞게 모형을 구성하였다면 다음 단계로 연구자는 경험적 검증을 위한 

가설(hypothesis)을 구성해야 한다. 가설은 모형과 실제 세계의 관계를 설명하는 

문장들이다(Giere 1988, 80). 모형에 대한 경험적 평가는 모형이 내놓는 가설들이 

세계의 상태를 얼마나 잘 반영하는지에 달려있다. 그러므로 이론의 의미를 이해하는 

것을 목표로 하는 본 연구의 맥락에서 가설은 중요한 대상이다. 그런데 수피즈(Suppes 

1969)가 잘 보인 것처럼 일반적으로 모형에서 다양한 가설을 이끌어낼 수 있으며, 특히 

수학 모형처럼 추상적인 모형의 경우는 더 많은 수의 가설이 가능하다. 따라서 모형의 

경험적 의미를 이해하기 위해서 어떤 가설이 중요한지 판단하는 것이 중요하다. 저자는 

이 판단에 있어서 모형 설계자의 목적에 잘 부합하는 가설이 모형의 핵심적인 

가설이라는 사실을 강조하고 싶다. 그런 의미에서 설계자의 목적은 이론을 이해하는 데 

유용한 지침을 제공한다. 
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그림 5. 위계적 모형의 설계 과정 

 

지금까지 논의한 모형의 제작과정을 그림 5 로 요약할 수 있다. 이 그림은 수학적 

모형을 설계하는 과학자의 행위를 분석한 것이다. 이 과정을 묘사하기 위해 저자는 

‘설계(design)’라는 용어를 사용하고자 한다. 이 용어를 사용하는 이유는 단순한 연역적 

도출과 구별하고 모형이 제작자의 목적과 의도가 반영된 결과물 임을 강조하기 

위함이다. 분석의 핵심은 모형 제작자가 어떤 의도와 목적을 가지고 모형을 

구성했느냐이다. 그것을 모형제작자의 설계 목적이라고 부르도록 하자. 일반적으로 하위 

모형은 상위 모형 보다 구체적인 설계 목적을 가진다(Giere 1999b, 749). 그림 5 가 

보여주는 것처럼 하위 모형은 상위 모형과 상이한 설계 목적에 따라 구성되며 모형 

설계자는 설계 목적에 따라서 필요한 요소들을 선택한다. 따라서 하위 모형은 상위 

모형과는 다른 가정, 가설, 예측을 가지게 된다. 그럼에도 불구하고 하위 모형은 상위 

모형에 기반해서 구성되었으므로 상위 모형의 내용을 포함해야 하고, 따라서 하위 

모형은 상위 모형의 가설 또한 포함한다. 앞서 강조한 것처럼 이 과정은 연역적 도출로 
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환원될 수 없다. 또한 하위 모형을 설계하는 과정은 재귀적으로 반복될 수 있으므로 

원리상 모형의 위계는 무한히 깊어질 수 있다. 

그러므로 이론에 속한 모형들에 대해서 일종의 계통수(phylogenetic tree)를 그릴 수 

있다. 계통수에서 하나의 계통군은 하나의 위계에 속한 모형들을 포함한다. 계통이 

분리되는 분지(branching)는 동일 위계의 모형에 포함된 핵심적인 내용을 다른 

내용으로 대체한 모형이 만들어질 때 발생한다. 이 새로운 계통에서 다른 모형이 

파생된다면 다시 새로운 계통군이 구성될 수 있다. 이때, 한 위계에서 하나의 모형만이 

가지고 있는 가설을 모형 특정 가설(model-specific hypothesis)라 하고 그 위계의 모형 

모두가 공통으로 가지고 있는 가설을 모형 공통 가설(model-shared hypothesis)라고 

부르도록 하자. 이때 모형 공통 가설은 상위의 모형으로부터 상속(inheritance)된다. 

가설이 상속되는 이유는 앞서 밝힌 것처럼 하위 모형이 상위 모형에 기반해서 구성되기 

때문이다. 한 가상적 계통도의 사례를 다음 그림과 같이 그릴 수 있다. 
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그림 6. 모형의 가상적인 계통도. 여기서 가설 A 는 최상위 모형으로부터 상속된 

가장 일반적인 모형 공통 가설이다. 수준 2 의 가설 B 와 가설 X 는 수준 2 의 두 모형이 

가지는 모형 특정 가설이다. 수준 2 의 모형은 수준 1 에서 상속된 가설 A 와 각자의 

모형 특정 가설을 가지게 된다. 가설의 상속에 의해 아래로 내려올수록 모형에 

포함되는 가설의 숫자가 증가하는 것을 알 수 있다. 

 

그림 6 에서 최상위에 있는 모형은 계통도에 포함된 모든 모형의 부모 모형이다. 

여기서 다음의 두 가지 관계가 구조를 결정한다.  

 

1. 수직 관계: 하위 모형은 상위 모형으로부터 모형 공통 가설을 상속한다. 
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2. 수평 관계: 동일 수준에 있는 모형들은 상위 수준의 모형으로부터 

상속받는 모형 공통 가설을 공유한다. 동시에, 동일 수준에 있는 다른 모형이 

가지지 않는 모형 특정 가설을 적어도 하나 가진다. 이 가설은 동일 수준에 

있는는 다른 모형의 가설과 독립적이다. 

 

수직적 관계가 생기는 이유는 하위 모형이 상위 모형에 기초를 두기 때문이다. 

이것은 위계적 관계가 성립하기 위한 최소한의 조건이다. 수평적 관계는 상위 모형이 

수직적 관계를 만족하는 한에서 하위 모형에 다수의 가설을 허용하기 때문에 발생한다. 

동일 수준에 있는 모든 모형은 수직적 관계 때문에 적어도 하나의 모형 공통 가설을 

공유한다. 동시에 모형은 적어도 하나의 모형 특정 가설을 가져야 한다. 만약 모형 특정 

가설이 없다면 그 모형은 독립된 모형이 아니다. 이 관계에 따라서 모형의 위계적 

구조를 살펴보자. 그림 6 에서 가장 상위의 <모형#1>이 가지는 가설을 A 라고 하자. 

이때 <모형 #2-1>과 <모형 #2-2>이 <모형#1>을 바탕으로 구성되었다면 수직적 

관계에 따라 두 모형 모두 A 가설을 포함한다. 수평적 관계가 성립하려면 여기에 두 

모형이 각자의 모형 특정 가설을 가져야 한다. 그림 6 에서는 그 가설을 가설 B 와 

가설 X 로 표현했다. 두 가설은 <모형 #2-1>와 <모형 #2-2> 의 고유한 가설이다. 이 

고유한 가설들은 각 모형 고유의 설계 목적에 따라서 구성된 것이다. <모형 #2-1>을 

예로 들면 이 모형은 가설 A 와 B, 두 가지 가설을 포함한다. 여기서 파생된 <모형 

#3-1>에는 새로운 설계 목적 C 에 따라서 다시 가설 C 가 추가되었다. 따라서 <모형 

#3-1>는 가설 A, B, C 를 포함하게 된다. 만약 <모형 #4-1>을 만든다면 여기에도 또 
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새로운 가설이 추가될 것이다. 결과적으로 모형의 위계가 낮아질수록 모형의 내용은 

증가한다. 따라서 하위 수준의 모형은 더 상세한 경험적 내용을 포함하게 된다. 이 

구조는 앞서 논의한 모형의 위계와 경험적 의미의 관계를 잘 설명해준다. 이 구조 내의 

모형이 가지는 경험적 의미의 차이를 이해하기 위해 ‘상세함’과 ‘적용 범위’라는 두 

변수를 구분하도록 하자. 상세함을 모형이 ‘얼마나 세계에 대한 상세한 의미를 

가지는가’에 대한 기준으로 정의하고 적용 범위를 모형이 설명하는 ‘세계의 대상이 

얼마나 많은가’에 대한 기준으로 정의하도록 하자. 그러면 상위의 모형은 적용범위가 

크고 상세함이 작다. 반면 하위의 모형은 적용범위가 작고 상세함이 크다. 따라서 두 

요소는 서로 일종의 트레이드 오프(trade off) 관계를 가지고 있다. 카트라이트는 물리 

법칙에 대해서 사실성(facticity)와 설명력(explaining power)이 트레이드 오프 관계에 

있음을 보였다(Cartwright 1983). 그와 유사한 관계가 모형에 대해서도 나타난다. 

이 트레이드 오프 관계는 모형의 수준에 따라서 이론의 의미가 달라진다는 것을 

보여준다. 그림 6 의 수준 1 에서 이론을 해석하는 연구자는 이론의 경험적 의미를 

가설 A 를 통해서 해석 할 것이다. 반면 수준 2 에서 이론을 해석하는 연구자는 가설 A 

뿐만 아니라 가설 B 와 X 도 고려해야 이론의 의미를 해석 할 수 있다. 여기에는 수준 

1 에서는 고려되지 않는 새로운 의미가 추가되었기 때문이다. 그러므로 모형을 해석하는 

수준에 따라서 이론의 의미가 달라진다. 차이와 그 동료들(Chi et al. 1981)은 이 주제와 

연관된 흥미로운 실험을 진행했다. 그와 그의 동료들은 교과서에 등장하는 모형들을 

고전 역학 수업을 수강한 대학생(초보자 집단)과 물리학을 전공한 전문가들(전문가 

집단)에게 보여주고 그것을 분류하도록 했다. 실험의 결과는 두 집단에서 다르게 
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나타났다. 초보자 집단은 낮은 수준에서 모형을 파악했고 전문가 집단은 높은 수준에서 

모형을 파악했다(Giere 1999a, 114).  

현재 맥락에서 피험자들이 모형을 어떻게 파악했는지는 중요하지 않다. 다만 

연구자 개인의 배경지식이나 이해의 차이에 따라서 모형이 다르게 이해될 수 있다는 

사실이 중요하다. 실제 과학자의 연구 실행에서 상위 수준과 하위 수준이 각각 

장단점을 가지므로 연구자는 목적에 따라 적절한 수준을 선택할 수 있다. 상위 수준의 

모형은 일반적인 문제를 푸는 데 유리하고 하위 수준의 모형은 세부적인 문제를 푸는 

데 유리하기 때문이다. 연구자는 풀려는 문제에 따라 적절한 수준을 선택하면 그만이다. 

따라서 모든 경우에 있어 우월하거나 절대적인 수준이 존재하지 않는다. 그렇기 때문에 

이론의 의미를 해석하는 수준은 맥락적이다.  

다음 절에서는 지금까지 논의한 내용을 선택의 단위 논쟁에 적용할 것이다. 저자는 

차이의 실험에서 초보자 집단과 전문가 집단에서 드러난 것과 같은 시각의 차이가 선택 

수준 논쟁을 둘러싼 진화론 연구자들 사이에서도 발생하고 있음을 보일 것이다. 

서론에서 언급한 것처럼 이 논쟁의 많은 부분은 이론의 경험적 의미가 명확히 해명되지 

않은 상태에서 논쟁이 진행된 탓이 크다. 저자는 혼란의 원인이 이론에 대한 해석이 

가변적 임을 부정하고 본인들이 지지하는 수준만이 올바른 것이라고 주장하는 데 

있다고 진단할 것이다. 그를 위해 다음 절에서 논쟁의 핵심에 있는 두 이론, 친족 

선택론과 형질집단 선택론의 구조를 분석하도록 하겠다.4  

                                       
4 모형에 대한 과학철학의 논의는 여기서 논의된 것과 약간 다른 방향으로 진행되었음을 언급할 필요가 

있다. 저자는 여기서 모형을 과학자의 의도나 목적에 밀접히 연관된 개념으로 사용하고 있지만, 대부분 
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4.   위계적 모형 시각을 통한 이론 구조의 분석 

 

지금까지 논의한 이론 구조의 분석 틀을 ‘위계적 모형 시각’이라고 부르도록 하자. 

저자는 이 틀이 모형을 통해 이론을 파악하는 의미론 시각이면서도 위계적 구조를 

강조한다는 의미에서 그 이름을 붙였다.  

과학에는 다양한 종류의 모형이 존재하지만(Weisberg 2007, Godfrey- Smith 2006), 

선택 단위 논쟁은 수학 모형을 중심으로 진행되었으므로 수학적 모형에 대한 분석이 

가장 정확한 정보를 알려줄 것이다. 따라서 저자는 친족 선택론과 형질집단 선택론이 

모두 이용하는 프라이스 방정식에서 분석을 시작하도록 하겠다 (Frank 2012, Hamilton 

1964, Queller 1992a, Frank 1998, Price 1970, 1972).  

 

∆𝑧 = 𝐶𝑜𝑣(𝜔, 𝑧) + 𝐸 ∆𝑧  

<식 1>. 프라이스 방정식 

 

일반적으로 생물학적 진화는 세대에 걸친 유전자 빈도의 변화로 정의된다(Futuyma 

2005). 이 정의를 받아들이면 프라이스 방정식은 진화적 변화의 정확하고 완전한 

기술이다. 그 이유는 이 식이 진화의 정의와 통계학에서 가져온 개념들을 대상 

                                       

모형에 대한 문헌은 실재론이나 진리대응론과 연관되어 논의되었다. 그러나 이론을 잘 이해하려면 실제 

과학자의 생각이나 행동을 잘 살펴야 한다는 기어리의 인지적 접근(cognitive approach)의 측면에서 

본다면, 본 연구 또한 의미론 시각이라는 큰 틀에 포함될 수 있다. 
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개체군에 적용한 것에 불과하기 때문이다. 따라서 이 식은 일종의 

동어반복(tautology)이다(Frank 1998, Okasha 2008). 그러므로 그것은 어떤 조건에도 

참이며 단지 변화를 기술할 뿐, 아무런 경험적 주장을 담고 있지 않다. 프라이스 

방정식은 진화적 변화를 통계적으로 정리한 수학적 표현에 불과하지만 진화론의 핵심 

원리인 적응 원리(“적응은 자연 선택의 산물이다”)를 훌륭하게 표현한다. 적합도와 형질 

간의 공변으로 식이 기술하는 형질이 적합도에 긍정적인 기여를 한다면 우변의 첫번째 

공변 항이 양의 값을 가진다. 반대로 그 형질이 적합도에 부정적인 기여를 한다면 이 

항이 음의 값을 가진다. 그러므로 이 공변항이 적응 원리를 수학적으로 표현한다. 

우변의 두번째 항은 형질과 무관한, 즉 적응이 아닌 모든 변화에 대한 표현이다. 

프라이스 방정식을 이용해서 진화를 기술하는 방법을 프라이스 접근이라 부르도록 

하자. 프라이스 접근의 특징은 개체군에 속한 각각의 개체 단위로 변화를 측정한다는 

것이다. 다음 그림 7 이 프라이스 접근이 가정하는 개체군 구조를 보여준다. 
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그림 7. 프라이스 접근의 개체군 분할 구조. 여기서 원은 개체를 네모는 개체군의 

분할을 의미한다. 이 접근은 개체군을 개체 단위로 분할하므로,  네모 안에 개체가 

하나씩 들어있다. 또한 화살표는 개체의 진화적 변화를 의미한다.5 

 

그림 7 이 보여주는 것처럼 프라이스 접근은 진화적 변화의 양을 개체 단위로 

측정하고, 전체 변화량을 단순히 개체군에 속한 개체들의 변화량의 합으로 계산한다. 

식의 계산 결과는 변화량의 단순한 합산이다. 

높은 일반성과 추상성을 가지므로 프라이스 식은 상위의 모형이다. 앞 절의 

분석에서 보인 것처럼 연구자는 상위 모형에 내용을 추가해서 하위 수준 모형을 설계 

할 수 있다. 친족 선택론이 바로 그런 과정을 거쳐서 만들어진 이론이다.6 친족 

선택론의 최초 제안자인 해밀턴(W. Hamilton)은 이타성(altruism)의 문제를 개체 

수준에서 설명하고자 했다. 해밀턴은 1964 년의 논문을 다음과 같은 말로 시작한다. 

                                       

5 형질의 인과적 영향은 다음 세대의 자손의 수에 영향을 미치므로 엄밀히 말하면 각각의 원은 한 

계통(lineage)을 의미한다. 다만 이 그림은 구조를 보이는 것이 목적이므로 개체에게 인과적 영향이 

돌아오는 것으로 간략히 표현했다. 
6
���������	
��
������������������  여기서 친족 선택론은 개체 선택론 혹은 포괄 적합도 이론 등의 다른 이름으로 부를 수 있다. 이 

용어들의 엄밀한 의미는 다르지만 많은 진화론 문헌에서 혼동되어 사용된다. 이와 같은 용어상의 혼란이 

본 연구가 지적하는 문제이다. 다만 여기서는 편의상 일반적인 용법에 따라 친족 선택론이란 용어를 

사용한다. 친족 선택론의 상세한 의미는 3 장에서 다룬다.���������	
��
������������������  



 30 

 

수학적으로 지지되는 자연선택 이론은 그것을 소유하는 개체에게 평균적으로 

손해를 끼치는 형질의 진화 가능성을 인정하지 않는다…특정한 환경에서, 개체는 

자손에게 투자함으로써 자신의 생존에 자원을 투자하는 것 보다 더 많은 자손을 

낳는다… 이 선택적 이득은 (자손과 마찬가지로 유전자를 공유하는) 친족을 도울 

때도 나타날 수 있다(Hamilton 1964, 1). 

 

여기서 해밀턴은 개체의 시각에서 이타성의 문제를 보고 있다. 여기서 그가 

제안하는 아이디어는 ‘어떤 개체가 유전자를 공유하는 다른 개체를 돕는다면 그 행위로 

인한 이득이 근친도(relatedness)에 의존하여 증가한다’는 것이다. 그는 이 생각을 

수학적으로 구현하기 위해 전체 적합도의 변화를 직접 적합도(direct fitness)와 간접 

적합도(indirect fitness)로 나눴다. 여기서 직접 적합도는 한 개체의 행동이나 형질이 

본인에게 영향을 끼친 결과로 정해지는 적합도이고, 간접 적합도는 그 개체의 행동이나 

형질이 개체군 내의 다른 개체에게 영향을 끼친 결과로 정해지는 적합도이다. 이 

구분에 따라 이타적인 행동은 직접 적합도 측면에서는 손해이지만 간접 적합도 

측면에서 얻는 이득이 그 손해를 초과하는 경우에 진화하는 것으로 설명된다(West, El 

Mouden, and Gardner 2011).  

진화론 문헌에 자주 등장하는 사례인 물에 빠진 친척 사례를 통해서 이 개념이 

어떻게 이타성의 문제에 적용되는지 살펴보자. 만약 한 사람이 물에 빠진 사촌을 5 명 

구하고 본인은 사망했다고 하자. 이와 같은 이타적 행위는 진화론이 설명하기 까다로운 
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문제였다. 친족선택론은 이타성의 진화를 설명하려면 유전자를 보유한 개체의 입장에서 

그 행위의 손익이 어떻게 되느냐를 계산해야 한다고 주장한다. 직접 적합도 의미에서 

위의 이타적인 행위는 명백한 손해이다. 그러나 간접 적합도는 다르다. 간접 

적합도계산에서 중요한 점은 행위자와 사촌이 25%의 확률로 유전자를 공유한다는 

사실이다. 사촌이 가진 유전자의 25%가 자신의 유전자와 동일하므로 사촌의 생존으로 

인한 적합도 이득의 25%는 행위자의 이득이나 마찬가지이다. 위험을 무릅쓴 도움 

행동으로 인한 직접적합도의 손해보다 사촌의 생명을 구함으로써 얻게 되는 

간접적합도의 이득이 크다면 두 적합도의 합은 양의 값을 가진다. 이 경우 이타적 

행동은 전체적으로는 이득이다. 친족 선택론은 이와 같은 논리로 이타적 행위의 진화를 

설명한다. 

그렇다면 이 아이디어를 해밀턴이 어떻게 수학적 모형으로 설계했는지 살펴보자.7 

z 를 행위자의 유전형 값이라고 하고 z'를 행위자와 관계하는 파트너들의 평균 유전형 

값이라고 하자. 그러면 표준 회귀 모형을 이용해서 행위자의 상대 적합도 𝜔를 다음과 

같이 쓸 수 있다.8 

 

𝜔 = 𝑎 + 𝛽;,<,<′𝑧 + 𝛽;,<′,<𝑧′ + 𝜖 

 

                                       
7 이하의 도출은 Queller(1992a)를 따랐다. 
8 특별히 언급하지 않으면 이후 적합도 값은 상대 적합도(절대 적합도/평균 적합도)를 사용한다 
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여기서 우변 두번째 항이 직접 적합도, 세번째 항이 간접 적합도에 대한 표현이다. 

이제 이 식을 프라이스 방정식 <식 1>에 대입한다. 

 

∆𝑧 = 𝐶𝑜𝑣(𝑤, 𝑎) + 𝛽;<,<′𝑐𝑜𝑣(𝑧, 𝑧) + 𝛽;<′,<𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑧′) + 𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝜀) 

 

이 식을 정리해서 우변의 첫째, 넷째 항을 소거하고, 진화가 일어날 조건(∆𝑧 >0)을 

적용하면 다음 식이 얻어진다. 

  

𝛽;<,<′ + 𝛽;<′,<𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑧′) > 0 

 

이제 각 항의 의미를 다음과 같이 해석한다. 

-𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑧′)는 본인의 표현형 z 와 파트너의 표현형 z’가 동일한 정도:  

  근친도 R 

-𝛽;<,<′는 z’가 고정되었을 때 z 가 w 에 미치는 영향: 비용 C 

-𝛽;<′,<는 z 가 고정되었을 때 z’가 w 에 미치는 영향: 이득 B 

이 해석을 적용하면 최종적인 조건은 다음과 같다. 

 

𝑅𝐵 > 𝐶 

<식 2>. 해밀턴 규칙 
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이 식은 해밀턴 규칙(Hamilton’s rule)으로 불린다. 이 식은 어떤 형질은 1) 

근친도(R)이 높을 때, 2) 이득(B)이 클 때, 3) 비용(C)이 작을 때 진화하기 쉽다는 

의미를 가진다. 이 수학적 모형은 지난 세기 진화론의 발전을 이끈, 성공적인 수학적 

모형이다(Abbot et al. 2011, Bourke 2011). 

그런데 이 수학적 모형의 중요한 함축은 개체가 진화적 변화의 인과적 책임을 

가진다는 점이다. 이 인과적 구조는 친족선택론 모형의 분할(partition) 구조에서 

드러난다. 앞서 보인 것처럼 친족선택론은 전체 진화적 변화를 직접 적합도와 간접 

적합도로 분할한다. 여기서 변화를 일으키는 행위자(agent)는 직접 적합도의 대상이 

되는 개체이고 그의 행동이 자신에게 미치는 영향이 직접 적합도로 측정되고, 개체군 

내의 다른 개체 들에게 미치는 영향이 간접 적합도로 측정된다. 이 상호작용의 

구조에서 행위자가 변화의 원인이 되고 그와 관계하는 사회적 파트너는 행위자에 

의해서 영향을 받는 수동적 대상으로 가정된다. 그림 8 에 이 인과적 구조가 묘사되어 

있다. 물론 행위자가 그에게 끼친 영향의 일부는 행위자에게 다시 이득으로 돌아오지만 

그것은 어디까지나 간접적으로만 일어난다. 그러므로 친족 선택론은 근본적으로 개체를 

중심으로 진화를 설명하는 이론이다(Gardner, West, and Wild 2011, West, El Mouden, 

and Gardner 2011). 
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그림 8. 친족 선택론의 인과적 구조. 원은 각각의 개체를, 사각형은 

분할(partition)을 의미한다. 화살표의 방향은 인과적 영향력의 방향을 나타낸다. 

 

그런데 저자가 강조하고 싶은 바는 그림 8 의 인과적 구조가 우연히 선택된 것이 

아니라는 사실이다. 그것은 개체 수준에서 이타성을 설명하겠다는 설계 목적의 

자연스러운 귀결이다. 

 

친족선택론은 개체의 행동이 그 자신의 번식적 성공(직접적합도)과 그 의 

파트너의 번식적 성공(간접적합도)에 어떻게 영향을 미치느냐를 강조한다. 그것이 

바로 친족선택론의 경험적 성공의 이유이다. 그러므로 우리는 개체가 자신의 

행동을 변경함으로써 자신의 포괄적합도를 교정한다고 생각할 수 있다(Gardner, 

West, and Wild 2011, 1049). 

 

위 인용문은 친족선택론자들의 행위자성(agency)에 대한 이해 방식을 잘 보여준다. 

그들은 진화 과정의 인과적 원인을 개체로 본다. 친족선택론의 이론적 구도에서 진화적 

변화를 일으키는 동인은 개체이며 이 개체의 영향력이 본인 뿐만 아니라 유전자를 
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공유하는 다른 개체에게 일방향적으로 미친다. 달리 말하면 개체가 간접 적합도와 직접 

적합도 모두를 지배(control)하는 것이다. 그러므로 그림 8 의 인과적 구조는 개체 수준 

선택이라는 이론적 의도에 따라 선택된 것이다(Frank 1998, Okasha 2008, Marshall 

2015). 

그러나 친족선택론이 프라이스 접근에서 산출 가능한 유일한 모형은 아니다. 

소버(E. Sober)와 윌슨(D.S. Wilson)이 제안한 형질 집단선택론(trait-group selection 

theory) 또한 프라이스 접근에서 산출가능하다. 그것은 이타성의 진화를 설명한다는 

점에서 설명 대상이 같지만, 친족선택론과 다른 설계 목적을 가지고 제안되었다. 

 

진화론의 개체주의 전통과 인간 과학의 방법론적 개인주의는 개체 수준 

기능주의의 사례이다. 이 배경에 반발하는 이 책의 일차적인 메시지는 집단 또한 

기능적 단위일 수 있고 개체는 종종 유기체가 아니라 기관(organ)처럼 행동할 수 

있다는 것이다(Sober and Wilson 1999, 10). 

 

여기서 드러나는 형질 집단선택론 제안자들의 의도는 집단 또한 선택의 단위일 수 

있다는 것이다. 소버와 윌슨은 이 모형이 개체선택론의 대항 이론임을 숨기지 않는다. 

이 이론을 제안한 문헌에서 이들은 많은 분량을 개체선택론을 공격하고 집단선택론에 

대한 비판들이 오해임을 밝히는 데 사용하고 있다(Wilson and Sober 1994, 2002a, 

Sober and Wilson 1999, Wilson 2015). 그 의도에 따라 소버와 윌슨은 ‘이타적인 형질은 

집단내 선택의 손해를 집단간 선택의 이득이 초과할 때, 진화할 수 있다’는 아이디어를 
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제안한다(Sober and Wilson 1999). 이 아이디어를 구현하기 위해 이들은 집단을 특정 

형질의 맥락에서 적합도에 영향을 주고 받는 개체들로 정의한 뒤, 자연선택에 의한 

진화적 변화를 집단내 선택의 결과와 집단간 선택의 결과로 분할한다(Sober and Wilson 

1999). 이때 서로 적합도에 영향을 주고받는 개체들은 집단으로 묶이고 그렇지 않은 

개체들은 집단에서 배제된다. 여기서 집단내 선택은 개체 수준에서 일어나는 변화로 

이해되고 집단간 선택은 집단 수준에서 일어나는 변화로 이해된다. 전체 변화는 두 

수준에서 일어나는 변화의 합이다. 

이제 이 아이디어를 바탕으로 이들이 어떻게 수학적 모형을 설계했는지 살펴보자. 

개체군을 임의적으로 분할하는 것을 허용하는 프라이스 방정식의 특성을 이용하면 집단 

선택 모형을 도출할 수 있다. 전체 개체군이 구별되는  k 개의 집단으로 구성되어 

있다고 하자. 그리고 집단의 형질 𝑍E를 집단 내 개체들의 유전형 𝑧FE의 평균, 집단 

적합도 𝑊E를 집단내 개체들의 적합도𝑤FE의 평균으로 정의하자. 그러면 프라이스 

방정식을 이용하여 k 집단의 i 번째 개체의 공변을 다음과 같이 나타낼 수 있다.9 

 

𝐶𝑜𝑣 𝑤H, 𝑧H = 	
  𝐶𝑜𝑣 𝑊E, 𝑍E + 	
  𝐸E(𝐶𝑜𝑣E 𝑤H, 𝑧H ) 

 

이 식의 좌변은 개체군 전체의 형질-적합도 공변을 의미한다. 이 공변은 자연선택의 

작용으로 해석할 수 있다. 여기서 소버와 윌슨은 우변의 첫번째 항을 집단간 선택의 

결과를 나타내는 것으로, 두번째 항을 집단내 선택의 결과를 표현하는 것으로 해석한다. 

                                       
9 이하의 도출은 Okasha(2008, pp. 63-66)을 따랐다. 
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그런데 이 도출이 성립하려면 집단이 적합도의 측면에서 독립적이어야 한다. 달리 

말하면, 이 도출은 집단내의 경쟁은 집단내의 속한 개체들 사이에서만 발생하고 

집단간의 경쟁은 집단 사이에서만 발생하는 경우를 가정하고 있다. 이 때, 각 집단에 

대해 집단내 개체의 형질-적합도의 공변을 구하고 그것의 평균을 구하면 집단의 형질-

적합도 공변을 구할 수 있다. 그리고 형질 집단선택론은 그것을 집단의 적합도로 

해석한다. 편의상 위 식의 아래 첨자를 떼어내고  프라이스 방정식에 대입하면 다음 

식이 얻어진다.10 

 

∆𝑧 = 𝐶𝑜𝑣(𝑊, 𝑍) + 𝐸(𝐶𝑜𝑣E(𝑤, 𝑧)) 

 

이 식으로부터 이타성이 진화가능한 조건을 얻을 수 있다. 

 

𝐶𝑜𝑣 𝑊, 𝑍 + 𝐸 𝐶𝑜𝑣E 𝑤, 𝑧 > 0 

<식 3> 형질집단선택론 모형 

 

소버와 윌슨은 이 수학적 모형을 프라이스 방정식으로부터 도출한 형질집단 

선택론의 수학적 표현이라고 말한다(Sober and Wilson 1999, 73). 형질집단 선택론은 

첫번째 항을 집단간 선택의 결과로,  두번째 항은 집단내 선택의 결과로 해석한다. 

                                       
10 이 식은 편의상 유전이 완벽하게 이루어지는 상황을 가정했다. 그러면 프라이스 방정식을 더 간단히 할 

수 있다. 그러나 이 가정은 현재 논의에 영향을 미치지 않을 것이다.  
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진화가 일어나려면 두 항의 값을 합한 결과가 0 보다 커야 한다. 따라서 이 식은 개체 

수준의 적합도 손해를 집단 수준의 적합도 이득이 초과할 때 이타적인 형질이 진화할 

수 있다는 것을 의미한다. 예를 들어 집단 내의 모든 개체가 동일한 집단(clonal 

group)을 가정해보자. 이 경우 변이가 없으므로 집단내 선택은 일어나지 않는다.  

개체의 변이가 없으므로 집단내의 공변은 0 이고 따라서 위 식의 집단내 선택을 

나타내는 두번째 항	
  𝐸 𝐶𝑜𝑣E 𝑤, 𝑧 은 0 이 된다. 그러나 이 경우에도 집단간 차이가 

존재한다면 선택이 일어날 것이고 첫번째 항 𝐶𝑜𝑣 𝑊, 𝑍 은 0 이 아닌 값을 가질 것이다. 

따라서 이 식은 집단내 선택은 존재하지 않고 집단간 선택만 존재하는 경우를 잘 

설명한다. 같은 논리로 집단간 차이가 없는 경우에는 첫번째 항이 0 이 되고 두번째 

항만 남게 된다. 이 식은 집단간 선택이 일어나지 않고 집단내 선택만 일어나는 경우도 

잘 설명한다. 이처럼 이 식은 형질 집단선택론의 아이디어를 잘 표현하고 있다.11 

 

                                       

11 특수한 경우, 이 모형이 반직관적인 결과를 내놓는다는 것을 언급할 필요가 있다. 그러나 그것은 

예외적인 상황에 해당하므로 문제를 일으키지 않을 것이다. 소버와 윌슨 또한 그에 동의한다(Sober and 

Wilson 1999, 343, 각주 6). 
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그림 9. 형질 집단선택론의 인과적 구조. 원은 개체를 두 사각형은 집단을 

의미한다. 화살표는 각 수준에서 일어나는 경쟁을 의미한다. 

 

그림 9 가 형질 집단선택론의 인과적 구조를 보여준다. 이 모형의 전제는 전체 

개체군이 집단들로 구성되어 있어야 한다는 것이다. 이 인과 구조의 선택은 집단 

수준에서 이타성을 설명한다는 설계 목적에 따른 자연스러운 귀결이다. 이 전제가 

만족되면 형질 집단선택론 모형을 이용하여 이타성의 진화를 설명할 수 있다. 이 

이론은 개체에게 손해를 주는 이타적인 형질이 진화 가능한 이유가 개체 수준의 손해를 

집단 수준의 이득이 상쇄하기 때문이라고 설명한다. 여기서 인과적인 과정은 두 

수준에서 일어나므로 형질집단 선택론 모형은 다수준선택론(multi-level selection 

theory)이다. 상기한 것처럼, 이 인과적인 구조는 형질 집단선택론의 설계 목적에 따른 

자연스런 귀결이다(Okasha 2008). 

지금까지 저자는 앞 절에서 제안한 위계적 모형 시각에 따라 친족선택론과 형질 

집단선택론의 수학적 모형의 구조를 분석했다. 이를 다음 그림 10 로 요약할 수 있다. 
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그림 10. 위계적 모형 시각으로 분석한 친족선택론과 형질 집단선택론의 이론 

구조. 

 

그림 10 는 두 이론의 관계에 대한 철학적 재구성이다. 핵심은 친족선택론과 형질 

집단선택론의 수학적 모형 모두를 포괄하는 수학적 모형인 프라이스 방정식이 

존재하고, 그것으로부터 설계 목표에 따라서 두 이론이 설계되었다는 것이다.  그림 

10 이 전체적인 구조를 보여준다. 여기서 주목할 점은 이론들의 개체군 분할 방식이 
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인과적 과정에 대한 모형 설계자의 의도가 반영된 결과라는 사실이다. 따라서 이 분할 

방식은 특정한 인과적 과정의 설명이란 의미가 있다(Okasha and Martens 2016, 

Okasha 2015, Marshall 2015).12 이 위계적 구조는 선택 수준 논쟁을 이해하는 데 

중요하다. 다음 절에서 이 분석 방법을 실제 문제에 적용하도록 하겠다. 

 

5.   동등성 논제의 문제와 맥락적 해법 

 

이 절에서는 선택 수준 논쟁의 중심에 있는 ‘동등성 논제’와 그를 둘러싼 논쟁을 

위계적 모형 시각을 이용해서 살펴볼 것이다. 그 과정에서 논쟁에서 이론 해석의 

문제가 얼마나 중요한지 드러날 것이다. 분석을 위해 먼저 동등성 논제의 내용을 

살펴보도록 하자. 형질집단 선택론을 비판하는 이 논증의 핵심은 형질집단 선택론과 

친족 선택론의 모형이 수학적으로 동등하다는 것이다(장대익 2005, Dugatkin and Reeve 

1994, Godfrey-Smith and Kerr 2002). 그 결과로 두 이론은 서로 번역이 가능하며, 

초기 조건이 동일하다면 어떤 경우에도 같은 결과 값을 내놓게 된다.13 요약하자면 

동등성 논제는 다음과 같은 논리적 구조를 가진 주장이다. 

                                       
12 분할 방식에 인과적 의미가 있다는 사실을 보이기에 이 장의 논의는 불충분하다. 그에 대한 더 상세한 

분석이 3 장에서는 친족 선택론에 대해, 4 장에서는 형질집단 선택론에 대해 이루어질 것이다. 다만 이 

절의 목표는 이론의 구조가 그림처럼 구성될 수 있다는 사실을 밝히는 것이므로, 여기서는 이 정도로 

충분할 것이다. 
13 놀라울 정도로 쉽게 이 사실을 증명 가능하다. 형질집단 선택론의 집단 간 적합도와 집단 내 적합도를 

다음과 같이 표현할 수 있다(Godfrey-Smith and Kerr 2002). 

 

𝜋H = 𝑖명의	
  𝐴개체를	
  포함하는	
  집단의	
  전체	
  개체수 
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(전제 1). 두 이론은 수학적으로 상호 번역 가능하다. 

(전제 2). 두 이론은 같은 조건이면 동일한 결과를 예측한다. 

(결론 3). 따라서 두 이론은 동등하다.  

 

동등성 논제는 두 전제로부터 친족선택론과 형질 집단선택론 사이에 이론적으로 중요한 

차이가 없다는 결론을 도출한다. 이 논제를 지지하는 연구자들은 두 이론이 동일한 

현상을 단지 수학적으로 다르게 기술한 것일 뿐이라고 주장한다(Marshall 2011, 

Lehmann et al. 2007). 이들은 이론의 선택을 연구자의 취향이나 발견법 수준의 문제로 

파악한다. 예를 들어, 리브와 두갓킨은 이론은 설명의 경제성, 이론의 단순성, 가설 생성 

능력 등의 기준에 의해 이론을 선택하면 된다고 말한다(Dugatkin and Reeve 1994). 

                                       

𝜙H =
𝑖명의	
  𝐴개체를	
  포함하는	
  	
  집단의	
  𝐴형질을	
  가진	
  개체수

𝑖명의	
  𝐴개체를	
  포함하는	
  	
  집단의	
  전체	
  개체수
 

  

여기서 𝜋 가 집단의 적합도를 의미하며 𝜙 은 집단내 A 형질의 비율을 의미한다. 전체 개체군에서 A 가 

진화하려면 다음 조건을 만족하면 된다.  

 

𝜋HNO > 𝜋H (식 1) 

 

같은 결과를 친족 선택론을 통해서도 기술할 수 있다. 다음과 같이 𝛼와 β를 정의하자. 

 

𝛼H = 𝑖명의	
  𝐴개체와	
   𝑛 − 𝑖 명의	
  𝑆개체를	
  포함하는	
  집단의	
  𝐴개체의	
  기대값 

𝛽H = 𝑖명의	
  𝐴개체와	
   𝑛 − 𝑖 명의	
  𝑆개체를	
  포함하는	
  집단의	
  𝑆개체의	
  기대값 

 

α 는	
  A 형질을	
  가진	
  개체의	
  적합도를	
  의미하고	
  β는 S 형질을 가진 개체의 적합도를 의미한다. 그런데 여기서 

𝜋H = i𝛼H + (𝑛 − 𝑖)𝛽H 이므로, <식 1>은 𝑖 + 1 𝛼HNO + 𝑛 − 𝑖 − 1 𝛽HNO > 𝑖𝛼H + (𝑛 − 𝑖)𝛽H와 같다. 따라서 

형질집단 선택론의 표현과 친족 선택론의 수학적 표현은 상호 변환 가능하다.  
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커와 갓프리스미스 같은 연구자는 두 이론은 동등하지만 경우에 따라 더 유용한 이론이 

있다고 주장한다(Kerr and Godfrey- Smith 2002).  

그런데 동등성 논제의 문제는 어떤 경우에는 두 이론이 사실의 문제에 있어서 다른 

내용을 갖는 것처럼 보인다는 점이다. 과학 이론의 중요한 의의가 자연계의 현상을 

설명하는 데 있다는 상식을 받아들인다면, 중요한 이론적 차이가 없는 이론은 사실의 

문제에 있어서 차이가 없어야 할 것이다. 그러나 소버와 윌슨이 지적하는 것처럼 

진화의 결과를 예측할 경우에는 동등성 논제가 성립하지만, 만약 인과적인 과정에 대해 

묻는 경우에는 동등성 논제는 성립하지 않는다(Sober and Wilson 1999, 52, 331). 즉, 

만약 우리가 ‘이 개체군에서 이타적 형질이 진화할 것인가?’라고 묻는다면 두 이론은 

같은 답을 내놓을 것이다. 그런데 이번에는 질문을 바꿔서 ‘왜 이타성이 

진화했는가?’라는 질문을 던진다면 두 이론은 다른 종류의 답을 내놓는다. 친족 

선택론은 그 이유가 개체의 포괄적합도가 높기 때문이라고 답하는 반면, 형질집단 

선택론은 집단의 이득이 개체의 손해보다 크기 때문이라고 답할 것이다. 이 두 답은 

서로 다른 진화의 인과적 과정(causal process)을 묘사하므로 세계에 대한 실제적인 

사실에 있어서 다른 답이다. 이 차이는 동등성 논제에 문제를 일으킨다. 동등성 논제의 

제창자들도 두 이론에 차이가 전혀 없다고 주장하지는 않는다. 다만 그들은 그것이 

사실에 대한 차이가 아니라 발견법적인 차이라고 주장하는 것이다. 그러나 위의 두 

답변의 차이는 단지 발견법적인 차이일 수 없다. 따라서 어떤 질문을 던지느냐에 

따라서 두 이론은 동등해 보이기도 하고 다르게 보일 수도 있다. 이 문제는 동등성 
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논제에 문제를 야기한다. 만약 두 이론이 근본적으로 동일하다면 언제나 동일한 결론을 

주어야 할 것이기 때문이다.  

동등성 논제만으로는 이 문제에 대해 답을 내놓기에 부족하다. 그러나 이 문제는 

앞 절에서 분석한 위계적인 이론의 구조(그림 10)를 통해 해소 가능하다. 앞 절의 

분석에서 보인 것처럼 친족 선택론 모형과 형질집단 선택론 모형은 프라이스 

방정식으로부터 설계되었다. 두 모형은 프라이스 접근으로부터 진화를 수학적으로 

정의하는 방식을 상속받고, 두 모형은 그 내용을 모형 공통 가설로 공유한다. 따라서 

프라이스 접근에 기반해서 계산한다면 두 모형의 결과 값은 동일할 수 밖에 없다. 예를 

들어, 한 개미 개체군을 연구하는 과학자가 있다고 상상해보자. 이 과학자를 

과학자 A 라고 부르자. 과학자 A 의 관심은 오직 이 개체군에서 특정 형질의 빈도가 

증가할 것인지, 감소할 것인지 여부에만 있다. 그의 입장에서 원하는 값을 얻기 

위해서는 어느 모형을 선택해도 상관이 없다. 두 모형은 형식이 다르지만 잘 조정하면 

어떤 모형을 이용하더라도 원하는 값을 얻을 수 있다. 그 이유는 두 모형이 프라이스 

접근으로부터 상속 받은 모형 공통 가설이 이 특정 형질의 빈도에 대한 것이기 

때문이다. 즉, 프라이스 접근은 진화의 결과로 유전자의 빈도 변화를 계산하고 그 

방식을 친족 선택론과 형질집단 선택론에게 상속해준다. 두 이론은 이 모형 공통 

가설을 공유하기 때문에 빈도 만을 계산한다면 어느 모형을 선택하든 결과가 같을 수 

밖에 없다. 따라서 그는 원하는 모형을 취향에 따라서, 혹은 그 때의 상황에 따라 

편리한 것을 선택하면 그만이다.  
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그러나 다른 목적을 가진 과학자도 생각해볼 수 있다. 과학자 B 는 개체군의 빈도가 

왜 변화했는지, 그 이유에 대해 관심이 있다. 과학자 A 와 달리, 과학자 B 의 입장에서 

두 모형은 달라 보일 것이다. 친족 선택론은 개체의 행위자성으로 변화의 원인을 

설명하는 반면 형질집단 선택론은 집단 간-집단 내 선택압의 차이로 원인을 

설명명한다. 그러므로 결과에만 관심이 있는 과학자 A 와는 달리 과학자 B 의 시각에서 

친족선택론의 근친도와 형질 집단선택론의 집단구조는 전혀 다른 의미를 가진 개념으로 

이해될 것이다. 진화의 원인이란 측면에서 근친도와 집단 구조는 설사 값이 같다고 

하더라도 경험적 의미가 다르기 때문이다.   

과학자 A 와 과학자 B 를 사례를 보면 이론에 대한 이해가 모형을 보는 과학자의 

관심에 따라 달라진다는 사실을 알 수 있다. 수학적 모형의 형식은 모형 제작자의 

의도와 관련이 있으며 형식이 표현하는 인과적 과정에는 차이가 있다(Okasha 2008, 

Frank 1998). 그런데 이 차이는 과학자 B 에게만 보이고 과학자 A 에게는 보이지 않을 

것이다. 이 대목에서 위계적 모형 시각은 이 차이를 이론을 해석하는 수준의 차이로 

설명할 수 있다. 모형의 수직적 관계에서 하위 모형은 상위 모형의 가설을 상속한다. 

그러므로 프라이스 접근에 포함된 가설을 친족 선택론과 형질집단 선택론 모두 

포함한다. 프라이스 접근의 핵심적인 내용은 진화를 개체군 내의 형질 빈도 변화로 

정의하는 것이므로 두 모형 모두 같은 방식으로 진화를 다루게 된다. 두 모형이 동등한 

것처럼 보이는 경우는 두 모형이 공통으로 가지고 있고, 상위 수준에서 상속받은 

진화를 다루는 방식에 주목할 때이다. 이 경우 식이 내놓는 결과가 동일하므로 두 모형 

같은 이론처럼 보인다(과학자 A 의 경우). 그러나 관심 수준을 낮춰서 모형이 제공하는 
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더 상세한 경험적 의미가 고려되는 경우에는 두 모형은 동등한 것으로 파악되지 

않는다. 친족선택론과 형질 집단선택론은 서로 다른 가설을 포함하기 때문에 하위 

수준에서는 서로 다른 내용을 가진다. 이들의 가설, 가정, 의도 등은 원리 수준에는 

존재하지 않는 상세한 경험적 의미를 담고 있다. 그 경험적 의미는 하위 수준에서만 

드러난다(과학자 B 의 경우).  

모형 특정적 가설과 모형 공통 가설을 구분하면 이 차이를 보다 분명하게 보일 수 

있다. 친족선택론과 형질 집단선택론은 프라이스 접근으로부터 상속 받은 모형 공통 

가설을 공유한다. 반면 서로 다른 모형 특정적 가설을 가진다. 이론을 상위 수준에서 

고려할 때(과학자 A)는 모형 공통 가설에 관심을 가지게 되는 반면, 모형 수준에서 

고려할 때(과학자 B)는 모형 특정적 가설에 관심을 가지게 된다. 이렇게 구분하고 나면 

어떤 경우에 두 이론이 동등하게 보이고 어떤 경우에 그렇지 않은지 설명할 수 있다. 

수학적 형식의 사례를 통해서 이 차이를 살펴보자. 두 가지 형식의 수학적 표현 

‘2+2’와 ‘3+1’이 있다고 하자. 이 두 표현은 전체 양을 서로 다르게 분할(partition)한다. 

이때 철수는 사과를 2 개 가지고 있고 영희는 사과를 2 개 가지고 있다고 하자. 한 

수학자가 두 사람이 가진 사과의 총합을 설명하려는 의도를 가지고 위의 수학적 표현을 

내놓았다고 하자. 사과의 총합은 4 이므로 2+2 로 계산해도 3+1 로 계산해도 그만이다. 

물론 3+1 로 계산하는 것은 직관적으로 올바른 문제 풀이가 아닌 것 같다. 그러나 

의도에는 잘 부합한다. 그런데 의도를 바꿔 수학자가 두 사람 사이의 사과의 분포를 

설명하기 위해 위의 수학적 표현을 내놓았다고 하자. 이 경우 두 식의 의미는 같지 

않다. 2+2 이라는 답변은 "철수: 2 개, 영희: 2 개"라는 사과의 분포를 뜻하고 3+1 라는 
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답변은 "철수: 3 개, 영희: 1 개"라는 사과의 분포를 의미하기 때문이다. 따라서 경우에  

3+1 은 올바른 계산식이 아니다. 

이처럼 수학적 모형이라도 의도와 풀고자 하는 문제의 맥락에 따라 무엇이 적절한 

답인지가 달라질 수 있다. 선택 단위 논쟁의 경우는 두 이론의 항을 분할한 의도가 

중요한 의미를 가지는 상황이다. 항을 분할하는 방식에 모형 설계자의 선택 단위에 

대한 의도가 포함되어 있기 때문이다. 친족 선택론은 개체를 중심으로 진화 과정을 

설명하려는 의도에 따라 직접, 간접 적합도를 분할하고 형질집단 선택론은 집단의 

구분을 통해 진화 과정을 설명하려는 의도에 따라 집단 별로 적합도의 변화량을 

분할한다.  

동등성 논제를 옹호하는 연구자들이 주장하는 것처럼 친족선택론의 수학적 모형과 

형질 집단선택론의 수학적 모형을 서로 수학적으로 변환하는 것은 쉽다(각주 11). 

원리적으로 친족선택론의 수학 표현을 프라이스 식으로 바꾼 뒤, 이를 다시 형질 

집단선택론의 표현으로 바꾼다면 쉽게 두 모형을 상호 변환할 수 있다. 그러나 두 

모형의 설계자가 그 모형의 특정한 형태의 수학적 표현을 선택한 이유가 설계 목적 

때문이라면 위의 변환은 설계자가 부여한 의미를 제거하게 된다. 친족 선택론이나 

형질집단 선택론의 개체군 분할 방식에는 인과적 과정에 대한 설계자의 의도가 

들어있으므로, 두 이론의 상호 변환은 이론이 가진 인과적 내용을 삭제한다.  

여기서 선택 수준 논쟁에 많은 혼란을 가져온 것은 ‘예측’이란 용어를 사용하는 

방식이다. 진화론 문헌에서 예측이란 용어는 진화의 방향을 예측하는 것을 의미하며, 

일반적으로 이론이 예상하는 유전자 빈도 변화량의 의미로 사용된다. 그런데 그 의미의 
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예측은 상위 모형(프라이스 접근)에 포함되는 것이다. 이 예측에 대한 내용은 하위 수준 

모형에도 포함되지만, 그것은 상위 모형으로부터 상속받은 것이다. 그러므로  ‘개체군의 

빈도 변화’라는 예측의 의미는 친족 선택론과 형질집단 선택론 모두 모형 공통 가설의 

형태로 공유하며, 그 이유로 인해 예측의 측면에서 두 모형은 구별되지 않는다. 

그러므로 만약 통상적인 의미의 “예측”만을 염두에 둔다면 두 이론의 차이가 드러나지 

않는다. 

따라서 이 통상적인 의미의 '예측'은 두 이론 사이의 '차이'가 문제가 되는 

상황에서는 논쟁을 해결하는 데 도움이 되지 않는다. 두 이론의 구별을 위해서는 모형 

특정 가설과 그로부터 도출된 경험적 의미가 필요하다. 이 예측의 의미와 하위 수준 

모형의 경험적 주장을 구별하기 위해, 저자는 '예측'과 '인과적 함축'이란 용어를 

구분해서 사용한다. 여기서 예측은 세대에 걸친 개체군의 표현형의 빈도 변화를 

의미하는 것으로 프라이스 접근에 의해 정의된 내용에 따르며, 그 내용은 상위의 

모형에 포함된다. 반면 인과적 함축은 하위 이론이 포함하는 내용이며, 모형 특정적 

가설로부터 도출되는 다른 종류의 예측이다. 저자는 친족 선택론과 형질집단 선택론 

모형의 경우 모형 특정적 가설이 진화의 ‘원인’에 대한 의미를 담고 있기 때문에 인과적 

함축이란 용어를 사용할 것이다.  

명백히 예측과 인과적 함축은 경험적 의미가 다르다. 일반적인 의미의 ‘예측’의 

검증은 개체군의 빈도 변화를 측정하면 된다. 반면 인과적 함축을 검증하기 위해서는 

모형 특정적 가설로부터 도출된, 그 모형만의 특별한 예측을 시험해야 한다. 

친족선택론과 형질 집단선택론의 인과적 함축은 모형이 가지는 인과적 구조에서 
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드러난다. 절의 분석이 보여주는 것처럼 인과 구조는 수학적 모형의 분할 방식에 

구현되어 있고 그것은 설계 목적에 따라 세심하게 선택된 것이다. 친족선택론은 한 

개체가 인과적 책임성을 가지는 인과적 함축을 가진다. 반면 형질 집단선택론은 두 

수준에서 자연선택이 일어난다는 인과적 함축을 가진다.  

예측과 인과적 함축을 구별하면, 친족선택론과 형질 집단선택론의 경험적 의미의 

공통점과 차이점이 왜 발생하는지 알 수 있다. 핵심은 그림 10 의 상위 수준에서 

이론을 볼 때는 예측만이 고려되고 하위 수준에서 이론을 볼 때는 인과적 함축이 

추가적으로 고려된다는 것이다. 이 이론을 해석하는 수준의 차이를 다음 표 1 로 요약할 

수 있다.  

상위 모형의 수준 하위 모형의 수준 

예측의 맥락 

- 진화의 결과에 관심 

- 번역 가능 

- 두 모형의 의미는 동일 

예측 맥락 +인과적 함축의 맥락 

- 진화의 결과와 원인에 관심 

- 번역 불가 

- 두 모형의 의미가 다름 

경험적 의미: 예측 

-개체군내 형질 빈도 변화 

 

경험적 의미: 예측 +진화의 원인 

친족선택론: 개체 VS. 개체 

형질 집단선택론: 집단 VS. 집단 

표 1. 이론의 고려 수준과 이론의 의미. 

 



 50 

표 1 은 이론을 고려하는 수준에 따라서 파악되는 이론의 내용이 달라진다는 것을 

보여준다. 상위 수준에서는 예측만 문제가 되고 하위 수준에서는 인과적 함축도 문제가 

된다. 이렇게 수준을 구분하면 동등성 논제의 문제가 해소될 수 있다. 이 해결책을 

‘맥락적 해법’이라고 부르도록 하자. 맥락적 해법은 동등성 논제의 문제(어떤 경우에는 

이론이 달라 보인다)가 언제 발생하는지를 알려준다. 원리의 수준에서 현상을 고려할 

때, 연구자는 진화의 결과만 고려하면 된다. 이 경우 연구자는 아래 수준에 있는 

모형들이 포함하는 가설을 고려할 필요가 없다. 따라서 이 경우에는 동등성 논제가 

성립한다. 그러나 단지 결과가 아니라 더 상세한 경험적 의미에 관심을 가진 

연구자라면 더 아래 수준으로 내려와야 한다.이 경우에는 수학적 동등성이 성립하지 

않는다.  

여기서 연구자는 관심에 따라서 적절한 수준을 선택할 수 있다. 만약 단지 

개체군의 빈도 변화만이 문제되는 상황이라면 상위 수준의 고려만으로 충분하다. 

그러나 더 상세한 경험적 의미가 요구되는 상황이라면(예를 들면, 집단 구조가 선택에 

미치는 영향을 연구하는 경우) 하위 수준에서 이론의 의미를 고려해야 한다. 수준의 

적절성은 연구의 맥락에 의해서 결정되고, 수준에 따라 이론의 내용이 달라지므로, 

이론에 대한 해석은 맥락적이다. 위계의 상위 수준이 동등성 논제가 성립하는 경우이고 

위계의 하위 수준이 동등성 논제에 문제가 생기는 경우이다. 

이런 식으로 동등성 논제가 성립하는 경우와 그렇지 않은 경우를 구분하면 동등성 

논제의 문제가 해소될 수 있다. 결과적으로 맥락적 해법은 동등성 논제의 문제가 

이론의 위계를 혼동하거나 적절하지 않은 수준을 채택했기 때문에 발생했다고 



 51 

주장한다. 실제로 논쟁에 관여된 연구자의 일부는 동등성을 인정하고 일부는 인정하지 

않는다. 위계적 모형 시각은 이들 사이의 의미론적인 혼란이 발생한 원인은 이론을 

고려하는 수준의 차이라고 설명한다. 동등성을 인정하는 연구자들은 모형이 내놓는 

결과에 초점을 두는 반면 동등성의 반대자들은 모형이 가지는 인과적 의미에 초점을 

둔다. 이 관점의 차이로 인해 연구자들은 동일한 개념을 다른 의미로 사용하게 되고 

그렇게 되면 논쟁은 해결될 수 없다. 그러나 맥락적 해법이 알려주는 것처럼 이론의 

의미를 파악하는 수준이 가변적이라는 사실을 받아들이면 서로 왜 다른 주장을 하는지 

이해할 수 있게 된다. 

지금까지 논쟁에 관계된 연구자들은 모두 이론을 해석하는 수준이 고정된 것으로 

가정하고 자신의 입장을 고수해왔다. 예를 들어, 동등성 논제에 반대하는 오카샤와 

오츠카는 이론을 하위 수준에서 해석할 것을 주문한다(Okasha 2008, Otsuka 2016a). 

이들은 소버의 '~의 적응(adapt of)'과 '~를 위한 적응(adapt for)'의 구분(Sober 1984, 

98)을 인용하며 진화론에 있어서 보다 중요한 설명 방식은 후자라고 주장한다. 여기서 

‘~의 적응'은 진화의 결과에 대한 개념이고, '~를 위한 적응'은 진화의 원인에 대한 

개념이므로, 두 개념을 이 절의 분석 방식으로 구분한다면 '~의 적응'은 상위 수준에서 

프라이스 접근이 설명하는 것에 해당하고 '~를 위한 적응'은 하위 수준에서 두 모형이 

설명하는 인과적 함축에 해당한다. 따라서 이들의 주장은 하위 수준에서의 이해가 상위 

수준에 비해 항상 우월하다는 것을 전제한다. 이들은 과학적 탐구의 목적은 세계의 

인과적 구조를 이해하는 것이므로 하위 수준의 설명 방식이 더 낫다고 주장한다. 

그러나 문제는 '~를 위한 적응'이 중요한 필연적인 이유가 없다는 데 있다. 진화론의 
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맥락에서는 단지 결과만이 문제가 되는 상황도 있다. 중립 진화 같은 경우가 그 

사례이다.14 

더 나아가 상위 수준의 설명이 유용한 경우가 존재한다는 사실이 하위 수준의 

우월성 주장에 대한 강력한 반론이 된다. 과학자가 상위 수준을 선택함으로써 얻는 

중요한 이득은 하위 수준에 포함된 여러 요소들을 고려하지 않아도 된다는 점이다. 

앞서 보인 것처럼, 상위 수준의 모형은 추상적이고 일반적이지만, 하위 수준 모형이 

가지는 상세한 내용이 제외된다. 상세한 내용을 신경 쓸 필요가 없다면 연구자는 더 

쉽게 연구를 진행할 수 있다. 그러므로 만약 하위 수준의 고려 사항인 인과적 과정에 

대한 내용이 연구를 통해 달성하고자하는 목적과 관계가 없다면 굳이 하위 수준에서 

모형을 다룰 필요가 없다. 그래펜(A. Grafen)이 제안한 표현형 속임(phenotypic 

gambit)이 그와 같은 실천적 이득에 대한 좋은 예이다(Grafen 1984, 2006, 2014). 그는 

이것을 일종의 연구 전략(research strategy)으로 여긴다. 표현형과 유전형의 실제 

관계는 대단히 복잡하며 아직도 완전히 밝혀지지 못했다. 따라서 이 관계를 정확히 

설명하고 연구를 시작해야만 한다면 연구자는 연구를 시작할 수도 없다. 그래펜은 

적합도가 항상 극대화된다는 가정을 하면 유전자-표현형 사이의 복잡한 관계를 간단한 

선형적 관계로 치환할 수 있다는 것을 수학적으로 증명했다. 이 전략을 받아들이면 

연구자는 유전형-표현형 관계의 세부 사항에 신경 쓸 필요가 없어진다. 그래펜에 

                                       

14 중립 진화란 자연 선택의 작용 없이 무작위적인 변이에 의해서 개체군이 진화하는 경우를 

말한다(Futuyma 2005).  
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따르면 지난 세기 이 전략은 이미 현장 연구자(field researcher)와 수학적 모형 

설계자에게 중요한 실용적 이득을 주었다.15 또 다른 예로 아미타니(Amitani)는 종 

개념에 일종의 모호성이 존재함을 보여준다. 그런데 그는 그것이 설명의 실패가 아니라 

오히려 개념적 유연성을 제공함으로써 과학학자에게 실천적 유용성을 준다고 

주장한다(Amitani 2015).  

그러므로 상세한 내용을 가진 모형이 항상 좋은 것은은 아니다. 수준의 선택에 

있어 중요한 기준은 모형 설계자의 목적과 의도를 잘 충족하느냐이다. 연구자는 설계 

목적에 부합한다면 상위 수준을 선택함으로써 연구를 더 용이하게 만들 수 있다. 

따라서 오카샤나 오츠카의 논증은 항상 낮은 수준의 설명이 항상 더 나은 설명이라는 

잘못된 전제에 기반하기 때문에 설득력을 잃는다. 

동등성을 옹호하는 연구자들도 마찬가지로 오류를 범한다. 이들은 두 이론이 항상 

동등하다고 주장하므로 이들 또한 수준이 고정되어 있음을 전제한다. 그러나 연구자의 

관심에 따라서 어떤 경우에는 그 형질이 ‘왜 진화했는지’가 연구의 초점이 되고 그 

경우에는 인과적 과정이 핵심적인 차이가 된다. 소버의 아래턱과 윗턱 사례를 

살펴보자(Sober 1984, 84). 어떤 턱이든 두 부분의 결합이므로 결과의 측면에서만 보면 

두 턱은 동일한 적합도를 가진다. 그러나 진화의 ‘결과’가 아닌 ‘이유’가 연구의 

초점이라면 문제가 달라진다. 특정한 먹이를 먹는 데 아래턱의 구조가 유리했기 때문에 

특정한 턱의 구조가 진화했다고 하자. 이경우 아래턱과 윗턱의 의미는 다르다. 적응은 

                                       
15 그는 이 이득을 친족선택론을 옹호하는 논증으로 사용하지만 본 연구의 맥락에서 그것은 프라이스 접근 

수준에서 얻어지는 이득이다. 그가 그렇게 주장하는 이유는 이론의 수준을 고려하지 않았기 때문이다. 
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아래턱이 유리했기 때문에 일어난 것이고 윗턱은 단순히 아래턱의 변화에 따라서 같이 

변한 것 뿐이다. 이처럼 진화의 이유가 문제가 되는 경우 동등성이 성립하지 않는다. 

동등성 논제의 옹호자 또한 상위 수준에 시선을 고정하므로 인과적 설명이 중요한 

사례를 무시하는 문제를 일으킨다. 

 

6.   소결 

 

지금까지 저자는 이론의 해석을 위한 틀, 위계적 모형 시각을 제안했다. 그리고 

그것을 이용해서 선택 단위 논쟁의 중요한 두 이론 친족 선택론과 형질집단 선택론의 

구조를 분석했다. 분석 결과는 두 이론 모두 하나의 수학적 모형인 프라이스 

방정식에서 도출가능하며, 따라서 위계적인 구조를 이루고 있다는 것을 보여준다. 이 

결과가 가지는 중요한 함축은 이론을 해석하는 위계 수준에 따라서 이론의 의미가 

달라진다는 것이다. 저자는 논쟁에서 발생하는 의미론적 혼란이 이 위계의 차이를 

무시했기 때문에 발생했다고 주장한다. 

논쟁의 중요한 대상 중 하나인 동등성 논제를 놓고 논쟁의 참여자들은 서로 

상반되는 주장을 한다. 그러나 이 장의 분석이 보여주는 것처럼 하나의 고정된 이론 

해석의 수준이 있다는 전제를 버리면 동등성 논제의 문제는 실제로는 존재하지 않는 

유사 문제(pseudo-problem)로 보인다. 논제에 대해 양측의 의견이 일치하지 않는 

이유는 이론을 보는 수준이 다르기 때문이다. 따라서 논쟁은 위계가 맥락적이라는 

사실을 인정하면 해소될 수 있다.  
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그러나 이것으로 모든 문제가 해결된 것은 아니다. 여전히 중요한 문제들이 남아 

있다. 두 이론은 상위 수준에서 동등하지만 하위 수준에서는 그렇지 않다. 따라서 두 

이론의 진정한 차이는 하위 수준에서 드러날 것이다. 저자는 지금까지 하위 수준에서 

두 이론의 차이를 인과적 함축의 차이라고 설명했다. 그러나 지금까지의 분석만으로는 

그 사실을 증명하기에 충분하지 않다. 따라서 이 문제를 다루기 위해 본 연구는 

3 장에서 2010 년 네이쳐(Nature) 학술지 상에서 진행된 친족 선택론에 대한 논쟁을, 

4 장에서는 형질집단 선택론의 관점 다원주의(perspective pluralism)의 문제를 다룰 

것이다. 다음 두 장에서 각각의 문제를 다루면서 이 장의 분석을 더 발전시키도록 

하겠다.  
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3장.   친족 선택론(kin selection theory)에 대한 논쟁16 

 

1.   서론 

 

지난 반세기 동안 진화학계에서 친족 선택론은 주류 이론으로 확고한 지위를 

지켜왔다. 그런데 최근 이 아성에 대한 거센 비판이 제기되었다. 논쟁의 도화선이 된 

것은 이론생물학자 노왁(M. Nowak)과 타니타(C. Tanita), 그리고 사회생물학자 윌슨(E. 

O. Wilson) 3 명이 2010 년 학술지 네이쳐(Nature)에 게재한 논문이었다(Nowak, 

Tarnita, and Wilson 2010). 이 논문에서 이들은 친족 선택론이 중요한 이론적 제약을 

가지고 있으므로 일반적인 진화 이론이 아니라고 비판했다.17 더 나아가 이들은 친족 

선택론을 본인들이 지지하는 다수준 선택론으로 교체해야 한다고 주장했다. 당연하게도 

이 논문은 학계에 파란을 불러왔으며 다음 해 같은 학술지에 137 명의 친족 선택론 

지지자들의 이름이 실린 연판장 같은 반박 논문이 실렸다. 이들은 노왁과 그 동료들이 

일반적인 이론과 특수 사례를 혼동하고 있으며 노왁 등이 비판하는 이론적 제약은 친족 

선택론을 특수한 사례에 적용할 경우에만 발생하는 것이라고 반론했다(Abbot, et al. 

2011). 

                                       
16 이 장의 내용은 전진권, 장대익 (2015), ｢포괄적합도 이론 논쟁과 의미론적 문제｣, 『과학철학』18 권 

1 호 의 내용을 바탕으로 한다. 
17 실제로 여기서 친족 선택론을 지칭할 때 사용된 용어는 ‘포괄 적합도 이론(inclusive fitness 

theory)’이다. 그러나 실제로 포괄 적합도 이론과 친족선택론은 같은 의미로 사용되고 있으므로, 혼동을 

피하기 위해 본 연구에서 저자는 따로 포괄 적합도 이론이란 용어를 사용하지 않고 친족 선택론으로 

통일해서 사용하도록 하겠다. 
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논쟁은 지금도 계속되고 있다. 그런데 이 논란에는 이해하기 어려운 측면이 있다. 

친족 선택론은 수학적 모델링을 핵심으로 하는 정교한 이론이다. 그런데 한 쪽에서는 

그 모델이 특수한 조건이 만족될 때만 적용될 수 있다고 주장하고, 반대쪽에서는 아무 

제약이 없는 일반적인 모델이라고 주장한다. 수학적 모형은 외견상 명백해 보이는 데도 

불구하고 이론의 해석에 대해 이견이 존재한다는 사실은 얼핏 보기에 납득하기 어렵다. 

이 장의 목표는 이처럼 곤혹스러운 상황이 발생하게 된 원인을 밝히는 것이다. 뒤에 

논의되겠지만, 그 원인은 논쟁 당사자들이 친족 선택론이라는 이론이 무엇을 

의미하는지 다르게 해석하기 때문이다. 그 때문에 이들은 하나의 수학적 모델 또한 

다르게 이해하게 되었다. 이와 같은 의미론적 혼동이 발생하는 근본적인 이유는 친족 

선택론이 복잡한 이론이기 때문이다. 사실 친족 선택론의 수학적 모형은 여러 모형으로 

구성된 복합적인 이론이다. 그러나 많은 진화론 문헌은 친족 선택론을 마치 간단한 

이론처럼 다룬다(Frank 1998). 이론을 단순하다고 생각하면 그것에 다른 해석의 여지가 

존재한다고 상상하기 어렵다. 논쟁에서 벌어지는 많은 의미론적인 혼란이 이처럼 다른 

해석의 여지를 인지하지 못한데서 기인한다. 

이 복잡성을 보이기 위해 이 장의 분석은 해밀턴(W. D. Hamilton)이 1964 년 처음 

친족 선택론을 제안하면서 사용한 수학적 모형의 구성 과정에 초점을 맞춘다(Hamilton 

1964). 그를 위해, 1 장에서 제안된 위계적 모형 시각을 이용해서 모형 구성 과정을 

2 절에서 분석한다. 그 과정은 4 개의 단계로 구분된다. 흥미롭게도, 이 단계들은 서로 

독립적이기 때문에 모든 단계가 필수적이지 않다. 그렇기 때문에 어떤 단계를 이론에 

포함 시킬 수도 있고 제외시킬 수도 있다. 이때, 연구자가 어떤 단계를 이론 구성의 
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필수 요소로 포함시키느냐에 따라 이론의 의미가 달라진다는 사실이 이 장의 핵심이다. 

이 장은 이렇게 달라지는  이론의  의미들을 이론의 ‘해석(interpretation)’으로 이름 

붙이고, 친족 선택론에 대해 적어도 4 가지 해석이 가능함을 수학적 모형의 분석을 통해 

보인다. 더 나아가 저자는 논쟁 참여자들이 이론을 어떻게 다르게 해석했는지 보일 

것이다. 

무엇보다 이 분석의 의의는 친족 선택론의 타당성에 대한 검증을 가능하게 

해준다는 데 있다. 왜냐하면 각각의 해석에 대해서 기존에 제기된 친족 선택론에 대한 

비판점들이 다른 의미를 갖기 때문이다. 이 장은 다음의 대표적인 세 가지 문제 제기에 

초점을 맞출 것이다.  

 

-   동어반복(tautology) 문제 

친족 선택론(해밀턴 규칙)은 동어반복에 불과하다. 따라서 그것은 아무것도 설명하지 

않는다(Allen, Nowak, and Wilson 2013, Allen and Nowak 2016) 

-   근친도(relatedness) 문제 

친족 선택론은 오직 친족 관계에만 적용 가능하다(Nowak, Tarnita, and Wilson 

2010). 

-   일반성(generality) 문제 

친족 선택론은 비현실적인 가정을 포함한다. 예를 들어, 가법성(additivity), 

약선택(weak selection), 1:1 상호작용(pair-wise interaction), 등. 따라서 이론의 적용 



 59 

범위가 제한적이다(van Veelen 2009, Wild and Traulsen 2007, Traulsen 2010, Nowak, 

Tarnita, and Wilson 2010). 

 

이 문제들은 친족 선택론에 대해 제기된 중요한 비판들이다. 3 절의 분석은 해석에 

따라 문제의 심각성이 달라진다는 사실을 보일 것이다. 결과적으로 이 장의 분석은 

이론에 대한 해석의 다양성을 소홀히 다뤘기 때문에 비판자들이 친족 선택론을 

비판하는 데 성공하지 못했다는 것을 보여줄 것이다. 나아가 이 장의 분석의 결과는 

어떤 해석이 친족 선택론에 대한 적절한 이해 방식인지 보여줄 것이다.  

 

2. 해밀턴의 이론 도출 과정 

 

2 장에서 저자는 친족 선택론이 수학적 모형을 구하는 방법을 간략히 언급했지만 

그 구체적인 과정을 소개한다. 친족 선택론(kin selection theory)으으로 불리는 이론은 

많은 진화론 문헌에서 해밀턴 규칙이 만족될 때 이타적인 형질이 진화할 수 있다는 

주장으로 이해되어 왔다. 해밀턴이 제안한 수학적 모형화의 결론은 다음의 간단한 

수식으로 정리할 수 있다. 

 

해밀턴 규칙(Hamilton's rule): RB>C  

(R: 근친도 relatedness, B: 이득 benefits, C: 비용 cost 을 의미한다) 
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이 부등식은 흔히 해밀턴의 규칙(Hamilton’s rule)이라고 불리며, 친족 선택론의 

핵심으로 여겨졌다. 이때 해밀턴 규칙은 ‘어떤 형질이 주는 이득에 근친도를 곱한 것이 

그 형질로 인한 비용보다 크면 그 형질이 진화한다’는 의미로 해석된다.18 이 해석은 

직관적이고 많은 수학적 지식을 요구하지 않는다. 이렇게 해석하면 이론 뒤에 있는 

복잡한 내용이 드러나지 않기 때문에 마치 친족 선택론이 간단한 이론처럼 보인다. 

그러나 대중적으로 알려진 것과 달리 해밀턴 규칙은 매우 복잡한 과정을 거쳐서 얻어진 

것이다.  그 과정을 해밀턴은 다음과 같이 요약한다. 

 

포괄적합도는 한 개체가 다 자란 후손의 생산을 통해서 실제로 나타나는 

개체의 적합도라고 생각할 수 있다. 이 후손의 적합도 계산은 분할(stripped out) 

되었다가 나중에 특정한 방식으로 합쳐지는(augmented) 형태가 된다. 먼저 

특정한 사회적 환경에 따른 손실이나 이득에 노출되지 않는 적합도는 그대로 

두고, 개체의 사회적 환경에 따른 것으로 간주될 수 있는 모든 요소를 

제외시킨다. 이후에 이 양은 개체 자신이 그 이웃의 적합도에 영향을 줄 수 있는 

손해와 이득의 크기의 특정한 비율에 따라 합쳐진다. 문제의 이 특정한 비율은 

이 개체가 영향을 주는 이웃들과의 관계에 대한 계수이다. 복제된 개체에는 1, 

형제에 대해서는 1/2, 삼촌사이에는 1/4, 사촌에 대해서는 1/8, ...그리고 그 

관계가 무시될 정도로 작은 모든 이웃에 대해서는 0 이 된다(Hamilton 1964, 8). 

                                       
18 예를 들어, Dawkins (2006), Williams (1966). 
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이 인용문에서 해밀턴은 부모 세대에서 자식 세대로 이어지는 유전자 빈도의 변화, 즉 

진화를 수학적으로 기술하는 방법을 요약하고 있다. 그것은 여러 단계의 과정이 조합된 

것이다. 그 과정은 다음의 4 단계로 구분된다.  

 

단계 #1: 적합도 정의 

먼저, 해밀턴은 모형 구성을 위해 적합도를 그 개체가 남기는 후손의 수로 

정의했다(Hamilton 1964, 1). 그리고 그 양을 프라이스 방정식(Price’s equation)을 

이용해서 표현했다.19 

 

프라이스 방정식 

∆𝒛 = 𝑪𝒐𝒗(𝝎, 𝒛) (식 1). 

(여기서	
  𝝎 는 적합도의 평균값, z 는 개체값의 평균을 나타낸다. 자연선택의 효과는 

두 변수 사이의 공변으로 표현되었다.) 

 

                                       
19 1964 년 논문에서 해밀턴은 프라이스 방정식을 사용하지 않았다. 그러나 그가 사용한 원래 방식은 

일반성에 문제가 있어 현대의 논의와 연결이 되지 않는 문제가 있고 나중에 본인도 자신의 방법과 

프라이스의 방법이 수학적으로 동등하다는 사실을 인정했으므로(Price 1970, Hamilton 1970) 프라이스 

방정식을 이용해서 정리하는 편이 나을 것이다. 이후의 정리는 Frank (1998), Queller (1992a)의 현대적 

표기법을 따른 것이다. 
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단계 #2: 두 적합도로 분할(Stripping out into two fitness) 

이어서 해밀턴은 프라이스 방정식으로 기술되는 진화적 변화의 양을 개체군 분할을 

통해 다음의 두 요소로 분할한다. 

 

- 직접 적합도(direct fitness): 모형이 기술하는 대상이 되는 개체 자신의 

적합도. 개체군 내 다른 개체와 상관이 없다. 

- 간접 적합도(indirect fitness): 대상 개체와 상호작용하는 다른 개체들의 

적합도. 변화의 양은 개체의 형질에서 기인한다. 

 

그는 전체 진화적 변화를 두 적합도의 변화로 기술한다는 위의 아이디어를 선형 회귀 

모형(linear regression model)을 이용해서 수학적으로 표현했다(Frank 1998). 

 

수학적 모형: 선형 회귀 모형 

𝝎 = 𝒂 + 𝜷𝒘,𝒛,𝒛′𝒛 + 𝜷𝒘,𝒛′,𝒛𝒛
′ + 𝝐 (식 2) 

(여기서 𝝎는 평균 적합도  𝛽;,<,<′𝑧 ,  𝛽;,<′,<𝑧′ 는 편회귀 계수이며 두 항은 

각각 직접 적합도, 간접 적합도를 표현한다.) 

 

단계 #3: 적합도 합산(Augmenting direct fitness and indirect fitness) 

이제 식 2 를 식 1 에 대입해서 다음 식을 얻는다.  
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∆𝑧 = 𝐶𝑜𝑣 𝑧, 𝑎 + 𝛽
;<,<′𝑐𝑜𝑣 𝑧, 𝑧 + 𝛽

;<′,<
𝐶𝑜𝑣 𝑧, 𝑧′ + 𝐶𝑜𝑣 𝑧, 𝜀  

우변의 첫번째 항은 상수이고, 마지막 항인 잔차는 z 에 다른 영향이 없다고 

가정하면 선형 회귀 모형에 따라서 소거할 수 있다.20 그러면 다음 식을 얻을 수 

있다(Queller 1992a). 

 

∆𝒛 = 𝜷𝒘𝒛,𝒛′ + 𝜷𝒘𝒛′,𝒛𝑪𝒐𝒗(𝒛, 𝒛′) (식 3) 

 

이 식은 단계 #2 의 두 요소를 합산해서 전체 적합도 변화를 계산한 것이다. 

그런데 간접 적합도는 대상 개체의 적합도와 다르므로 대상 개체와 다른 개체가 

유전자를 공유하는 비율만큼 곱해져서 전체 변화에 기여한다. 따라서 해밀턴은 

𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑧′)을 이 유전적 관계의 계수(근친도)라고 해석하고 𝛽;<,<′ 를 비용으로  

𝛽;<′,< 를 이득으로 해석할 수 있다고 하였다. 이렇게 해석된 식 3 을 진화가 일어날 

조건(∆𝑧 > 0)에 대입해서 얻어지는 식이 바로 해밀턴 규칙이다. 

 

해밀턴 규칙  

RB>C 

                                       
20 퀠러는 이 조건을 분리 조건(separate condtion)이라고 부른다(Queller 1992b). 이 조건이 만족되려면 

가법성, 약선택 등의 가정이 요구된다. 이 가정들의 도입이 논쟁의 쟁점일 뿐만 아니라 이 장의 핵심적인 

문제이기도 하다. 다면 여기서는 모형 설계 과정을 보이는 것이 목적이므로 다음 결과를 얻기 위해 이들 

가정이 요구된다는 것만 밝히고 뒤의 절에서 상세히 논의하도록 하겠다. 
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단계 #4: 계보적(genealogical) 근친도 측정  

마지막으로 대상 개체와 다른 개체와의 유전적 관계의 계수(R)를 구해야 한다. 여기서 

해밀턴은 그 값을 친족 관계를 통해서 측정할 수 있다고 말하고 있다. 예를 들어, 대상 

개체와 부모와의 유전자를 공유할 확률은 1/2 이므로 이 경우 근친도를 1/2 로 정할 수 

있다. 연구 대상 개체군의 가계도를 구할 수 있다면 이런 식으로 근친도를 계산할 수 

있다. 

계보적 근친도 측정: R 은 친족 관계의 계수이다. 

 

이 긴 과정을 마치면 비로소 전체 개체군의 변화량을 얻을 수 있게 된다. 해밀턴은 이 

값에 포괄 적합도(inclusive fitness)라는 이름을 붙였다. 이처럼 친족 선택론을 통해 진화 

과정을 모델링하기 위해서는 복잡한 여러 단계를 거쳐야 한다.  

그런데 중요한 사실은 위에 나열한 각각의 단계가 독립적이라는 사실이다. 예를 

들어, 한 연구자가 적합도 합산 과정(단계 #3)을 거쳐서 해밀턴 규칙을 얻었다고 하자. 

그런데 다음 단계에서 해밀턴 규칙의 계수 R 을 반드시 계보적 방법으로 구해야 하는 

필연적인 이유는 없다. 그는 다른 방법으로 구한 R 값을 사용할 수도 있다. 예컨데, 

그가 R 값을 계보적 관계가 아니라 염기 서열 해독(DNA sequencing)을 통해서 

결정했다고 하자. 그렇다면 이 연구자에게 단계 #4 는 필수적이지 않을 것이다. 그런 

의미에서 친족 선택론은 자체로 논리적으로 엄밀하게 짜여진 이론이라고 할 수 없다. 

사실, 그것은 여러 가지 이론적 주장의 집합이다.  
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이처럼 단계들 중에서 무엇을 이론에 필수적인 과정이라고 생각하느냐에  따라서 

친족 선택론의 의미는 달라질 수 있다. 여기서 발생하는 문제를 저자는 친족 선택론에 

대한 ‘해석의 문제(interpretation problem)'라고 부를 것이다. 해석의 문제가 어떻게 

발생하는지  예를 들어 보겠다. 과학자 1 은 친족 선택론이 위의 4 단계를 모두 

포함하는 이론이라고 생각하고 과학자 2 는 3 단계 까지만 친족 선택론에 포함된다고 

생각한다고 하자. 이 경우  과학자 1 은 단계 #4 가 이론적에 필수적이라고 생각하는 

반면 과학자 2 는 그것이 부수적인 것이라고 생각하게 된다. 이때 단계 #4 에 중대한 

이론적 결점이 발견되었다고 하자. 이 증거의 중요성은 친족 선택론을 어떻게 

해석하느냐에 따라서 달라진다. 과학자 1 에게 그것은 친족 선택론에 문제가 되는 

증거가 되는 반면 과학자 2 에게 그것은 친족 선택론 자체와는 무관한 증거가 된다. 

따라서 두 사람은 하나의 사실을 놓고 전혀 다르게 상황을 파악하게 될 것이다. 저자가 

강조하고 싶은 것은 이 가상의 사례와 같은 일이 실제 논쟁 상에서 벌어고 있다는 

사실이다. 예컨대 윌슨(E.O. Wilson)은 단수이배체 가설의 문제 때문에 본인이 친족 

선택론을 반대한다고 밝히고 있다(Wilson 2013). 그러나 친족 선택론을 옹호하는 

쪽에서는 단수이배체 가설은 친족 선택론에 필수적이지 않으며 친족 선택론과 

동치되어서도 안된다고 말한다(Abbot, et al. 2011, E7). 이것은 해석의 문제가 발생한 

명백한 사례이다. 친족 선택론에 대한 논쟁에서는 이와 같은 문제가 도처에서 발생하고 

있다. 따라서 이론에 대한 해석이 명확해지면 논쟁의 많은 부분이 해소될 것이다. 

앞서 보인 복잡한 수학적 모형 도출 과정에 대한 서로 다른 이해 방식을 친족 

선택론에 대한 해석들이라고 부르도록 하자. 해밀턴이 사용한 방법에는 적어도 4 가지 



 66 

단계가 등장하기 때문에 그로부터 4 가지 해석을 구분할 수 있다.  가능한 해석을 다음 

표 2 에 보였다. 

 

해석의 이름  포함하는 단계 

친족관계(kinship) 해석 1 + 2 + 3 + 4 

해밀턴 규칙(Hamilton’s rule) 해석 1 + 2 + 3 

개체 선택(individual selection) 해석 1 + 2 

프라이스 접근(Price approach) 해석 1 

표 2. 친족 선택론의 4 가지 해석 

 

이 4 가지 해석은 각각 포함하는 과정이 다르다. 친족관계(kinship) 해석은 과정 

#1~#4 를 모두 포함한다. 따라서 이 해석에 따르면 친족 선택론은 근친도를 

계보적으로 결정하는 과정까지 포함한다. 여기서 과정 #4 를 빼면 해밀턴 규칙 해석이 

된다. 이 해석에 따르면 해밀턴 규칙과 같거나 동등한 형식의 수학적 모형을 포함하면 

친족 선택론이다. 뒤에 상세히 보이겠지만 해밀턴 규칙을 얻으려면 몇가지 가정이 

이론에 포함되어야만 한다. 이 가정이 일으키는 문제를 뒤에 논의할 것이다. 여기서 

다시 과정 #3 을 빼면 개체 선택론 해석이 된다. 이 해석에 따르면 개체의 적합도를 

직접 적합도와 간접 적합도로 구분하면 친족 선택론이다. 다시 과정 #2 를 빼면 

프라이스 접근 해석이 된다. 이 해석에 따르면 프라이스 방정식을 사용해서 관심 대상 
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개체군의 진화적 변화를 기술하면 친족 선택론이 된다. 4 가지 해석들 사이의 관계를 

그림으로 표현하면 다음과 같다.  

 

 

그림 11. 친족 선택론의 수학적 모형 도출 과정과 해석들 사이의 관계.  

 

그림 11 은 친족 선택론의 수학적 모형에 대한 위계적 모형 시각에 따른 분석이다. 

각 단계에서 다른 내용들이 포함되고 그에 따라 상위의 모형에서 하위의 모형이 

도출되었다. 또한 위계의 어느 수준에서 이론을 해석하느냐에 따라서 이론의 의미가 

달라진다. 이 대목에서 해석의 문제가 친족 선택론에 대한 논쟁에서 중요한 이유는 

논쟁에서 친족 선택론의 ‘일반성(generality)’이 문제가 되었기 때문이다. 비판자들은 

친족 선택론이 진화의 일반 이론이 아니라 제한된 사례에만 적용 가능한 이론이라고 

주장했다(Nowak, Tarnita, and Wilson 2010, Allen, Nowak, and Wilson 2013). 이들이 
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문제 삼은 핵심 논거는 친족 선택론에 중요한 이론적 가정들이 있고 그것 때문에 

이론의 적용 범위가 줄어든다는 것이었다. 그런데 그림 11 의 해석들은 각각 이론적 

제약의 범위가 다르다. 예컨데, 가장 많은 단계가 포함된 친족관계 해석은 가장 많은 

가정을 포함하고 따라서 일반성이 적다. 반대로 프라이스 방정식 해석은 가장 적은 

단계를 포함하므로 가장 가정이 적고 따라서 가장 일반적이다.  

해석에 따라서 일반성의 정도가 다르므로 어떤 해석을 선택하느냐가 비판하는 

입장이든, 반론하는 입장이든 중요한 의미가 있다. 그리고 저자는 논쟁 참여자들이 

의도적으로 자신의 입장에 유리한 쪽으로 친족 선택론을 해석하려고  노력한다고 

의심한다. 그러므로 해석의 차이를 명확히 분석하려는 노력은 친족 선택론에 대한 

논쟁에 도움이 될 것이다. 다음 절에서 각 해석을 상세히 분석하고 논쟁의 맥락에서 각 

해석이 가지는 의의에 대해 논의하도록 하겠다.  

 

3. 가능한 해석들 

 

ㄱ. 친족관계 해석 

 

친족 선택론은 초기에 친족 관계에 대한 이론으로 알려졌다. 그 이유는 메이나드 

스미스(J. Maynard-Smith)가 해밀턴의 이론에 ‘친족선택론(kin selection)’이라는 이름을 

붙이고 그것을 친족 관계를 중심으로 하는 이론으로 해석했기 때문이다(Maynard-

Smith 1964). 당시 해밀턴은 무명의 연구자였기 때문에 많은 동료들이 해밀턴이 아니라 
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메이나드 스미스의 논문을 통해서 친족 선택론을 접했다. 여전히 많은 연구자들이 친족 

선택론의 핵심에 친족 관계에 대한 분석이 있다고 생각한다.21 그러나 이 해석은 해밀턴 

법칙의 근친도 R 에 친족관계를 통해서 얻은 값을 대입하므로(예: 형제일 경우 R=0.5, 

사촌일 경우 R=0.25) 이론이 적용될 수 있는 대상이 친족 집단으로 한정된다는 문제가 

있다. 예를 들어, 현대 사회의 인간은 친족이 아닌 많은 사람과 빈번하게 상호 교류하며 

심지어 수렵 채집 사회에서도 비친족 구성원과의 빈번한 교류가 있었다는 증거가 있다. 

따라서 친족 관계 해석에 따른다면 친족 선택론은 인간의 진화를 연구하기에 적절하지 

않은 이론이 된다(Nowak, Tarnita, and Wilson 2010, 1060). 그렇다면 이 해석에 대해 

친족 집단이라는 특수한 구조의 집단에만 적용 가능한 제한적인 이론이라는 비판은 

타당하다. 

더욱이 친족 선택론의 제안자인 해밀턴 본인도 후일 이 해석을 거부했다. 1964 년의 

논문에서 그는 해밀턴 규칙을 친족 관계를 중심으로 소개했지만 1975 년이 되면 그것이 

친족 관계보다 더 포괄적인 이론이라고 말한다.  

 

“친족관계(kinship)는 유전자형 사이의 양의 회귀를 얻기 위한 한 방편에 

불과하다…포괄 적합도 개념은 ‘친족 선택’ 보다 일반적이다.”(Hamilton 1975, 

337). 

 

                                       
21 예를 들어, Bourke (2014), Gintis (2013). 
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여기서 “유전자형 사이의 양의 회귀”가 근친도를 의미한다. 따라서 그의 말은 

근친도가 친족 관계보다 더 넓은 개념이라는 뜻이다. 심지어 해밀턴 본인이 집단 간의 

이주율로도 근친도를 표현할 수도 있음을 보였다(Hamilton 1975). 그 사실은 

이론적으로 친족 선택론이 반드시 친족 관계에 의존할 필요가 없음을 보여준다. 또한 

현재 우리는 유전자의 상관 관계를 만드는 다른 매커니즘을 많이 알고 있다.22 또한 

친족 선택론의 지지자 중에도 많은 연구자 또한 친족 선택론이 반드시 친족 관계에 

의존할 필요는 없다고 주장한다(West, El Mouden, and Gardner 2011, Gardner, West, 

and Wild 2011).. 

결론적으로 친족 선택론을 친족 관계 해석으로 이해하게 되면 그것은 이론적 

제약을 가진 제한적인 이론이란 비판이 힘을 얻게 된다. 비록 이 해석이 친족 선택론의 

초기에 중요한 역할을 담당하기는 했지만 그것은 친족 선택론을 너무 좁은 이론으로 

이해한다.  

 

ㄴ. 해밀턴 규칙 해석 

 

앞 절에서 얻을 수 있는 교훈은 친족 선택론에 대한 너무 좁은 해석은 비판이 

여지가 크다는 것이다. 이 절의 해밀턴 규칙 해석은 친족 관계 해석보다 넓은 적용 

                                       
22 예를 들면, 녹색수염효과(green beard effect) (Dawkins 2006), ‘유유 상종(positive assortment)’(Fletcher 

and Doebeli 2009) 등. 



 71 

범위를 가지므로 가능성 있는 대안이 될 수 있다. 이 해석에서 과정 #4 가 제외되므로 

근친도는 회귀계수 R 로 표현되는 유전적 연관이면 충분하다.  

이 해석에 따르면 친족 선택론은 ‘해밀턴 규칙 혹은 그에 상응하는 수학적 

형식화를 통해 적합도를 기술하는 이론’이란 의미가 된다. 과정 #3 까지를 완료하면 

해밀턴 규칙이 얻어지기 때문이다. 그런데 바로 이 해석이야 말로 최근 가열된 비판의 

초점이라고 할 수 있다. 앞 절에서 보인 것처럼 과정 #3 은 과정 #2 에서 분할한 직접 

적합도에 근친도를 곱한 간접 적합도를 단순히 합산한 것이다. 그러나 그것이 올바른 

수학적 도출이려면 가법성(additivity), 약선택(weak selection) 등의 가정이 요구된다.23 

친족 선택론의 비판자들은 이 가정이 성립되는 사례가 자연계에는 별로 없으며, 그렇기 

때문에 친족 선택론은 제한적인 이론일 뿐이라고 주장한다(van Veelen 2009, Wild and 

Traulsen 2007, Traulsen 2010, Nowak, Tarnita, and Wilson 2010). 

이 문제를 이해하기 위해 협동에 의한 시너지(synergy) 효과의 사례를 살펴보자. 

예를 들어, 한 집단에 두 개체 A, B 가 있고 이들이 협동 게임을 수행한다고 하자. 이 

게임에서 각 개체는 협동을 할지 배신을 할지 선택할 수 있다. 협동을 선택한 경우 

개체는 일을 하고 배신을 선택한 경우는 일을 하지 않는다. 그러나 일을 마친 뒤에는 

총소득을 동일하게 나눠 갖는다. 그런데 A, B 모두가 협동할 경우에는 작업 효율이 더 

높아서 각자 따로 일할 경우 보다 더 많은 소득을 얻을 수 있다고 하자. 이런 경우 

                                       
23 본 논문은 가법성을 중심으로 이 주제를 다룬다. 실제 논쟁이 가법성을 중심으로 전개되었고 약선택 

또한 비슷한 맥락의 비판이기 때문이다 . 약선택과 관련해서는 Nowak et al. (2004), Traulsen (2010) 등을 

참고. 
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시너지 효과가 있다고 한다. 이 경우 개체의 선택에 따라 얻어지는 결과를 

보수행렬(pay-off matrix)로 나타내면 다음 표와 같다. 

 

                               

B      

A 

협동 배신 

협동 B-C+D -C 

배신 B 0 

표 3. 협동의 시너지 효과가 있는 보수행렬 

(D 는 추가적 이득, C 는 일하는 데 드는 비용, B 는 노동의 소득이다). 

 

표 3 의 시너지 게임 상황에서 주목해야 하는 부분은 개체가 얻는 이득의 크기가 

상대방의 선택에 따라서 달라진다는 것이다. 협동적인 플레이어가 협동하는 파트너를 

만나면 추가 이득을 얻게 된다. 그러나 같은 플레이어가 배신하는 파트너를 만나면 

오히려 손해를 보게 된다. 따라서 어떤 파트너를 만나느냐가 중요하다. 이런 특징 

때문에 시너지 게임 상황에서 협력이 진화할 조건을 계산해보면 그 결과는 해밀턴 

법칙에 등장하는 세 변수들인 근친도 R, 이득 B, 비용 C 뿐만 아니라 다른 요소에 

의해서도 영향을 받게 된다. 따라서 결국 협력의 시너지 효과가 있는 경우 적합도 계산 

결과는 해밀턴 규칙에 비해서 복잡해지게 된다. 퀠러(Queller)에 따르면 해밀턴 규칙을 

얻는 방법을 시너지 효과 사례에 그대로 적용하면 다음과 같은 형태의 식이 

나온다(Queller 1992a, Queller 2011). 
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 𝑹𝑩 − 𝑪 + 𝟏 − 𝑹 𝑭𝒄𝒐 + 𝑹 𝑫 > 𝟎   

(식 4. 여기서 Fco 는 협동적인 파트너를 만날 확률) 

 

문제는 이 수식에 어떤 조작을 가해도 해밀턴 규칙과 같은 형태를 만들 수 없다는 

것이다.24 또한 이 수식은 해밀턴 규칙처럼 직관적으로 이해 가능하지도 않다. 반 빌렌 

등의 비판자들은 위와 같은 협력 게임에서 해밀턴 규칙이 도출되지 않는 이유를 

밝혔다. 이들의 증명에 따르면 해밀턴 규칙이 도출 가능하려면 적합도가 

가법성(additivity)이라는 조건을 만족해야 한다(van Veelen 2009, van Veelen et al. 

2012). 여기서 가법성이라는 용어는 두 적합도의 총합이 각각의 적합도를 합산한 

결과와 같다는 것을 의미한다. 예를 들어, 어떤 행위를 통해서 A 와 B 가 얻는 적합도가 

각각 a 와 b 라고 하자. 이때 A 와 B 가 함께 행위를 했을 때 얻는 적합도가 a+b 라면 

이 행위를 통해서 얻어지는 적합도는 가법적이다. 시너지 효과가 있는 경우에는 A 와 

B 가 각자 일했을 때 얻는 이득이 a+b 보다 더 크다.25 따라서 위의 협동게임은 

                                       
24 퀠러 본인은 위의 식이 해밀턴 규칙과 다른 것이 아니라 그것을 단지 확장한 식이라고 생각한다. 

그러나 그의 의견을 인정한다 하더라도 이 식이 해밀턴의 원래 식과 다르며 이 절의 해밀턴 규칙 

해석에는 맞지 않는다는 사실에는 변함이 없다. 이 식이 해밀턴 규칙의 확장이라는 그의 의견은 뒤의 

ㄹ절에서 다뤄질 것이다. 
25 위의 게임에서 A 와 B 가 각자 일했을 때 얻는 이득은 B-C 이다. 이때 이 게임이 가법적이려면 A 와 

B 가 같이 일했을 때 얻는 총 소득은 2(B-C)가 되어야 한다. 그러나 보수행렬에서 확인할 수 있는 것처럼 

둘이 협력했을 경우 얻는 소득은 2(B-C+D)이다. 
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비가법적이고 이 경우 해밀턴법칙도 도출되지 않는다. 포괄적합도 이론의 비판자들은 

이외에도 해밀턴 규칙이 도출되지 않는 여러 비가법적인 사례를 발견했다.26 

근본적으로 비가법적인 경우가 해밀턴 규칙 해석과 충돌하는 이유는 과정 #3 에 

있다. 이 과정은 직접 적합도에 간접 적합도를 일정 비율로 단순히 합산한다. 여기서 

직접 적합도는 관심 개체에 대한 적합도이고 간접 적합도는 그 외 개체에 대한 

것이므로 이 단순 합산이 가능하려면 적합도가 유전적 영향 이외의 다른 요소에 영향을 

받지 않아야 한다. 그러나 과정 #3 의 단순한 합은 근친도로 표현되는 유전적 연관만을 

고려하므로 시너지 효과 만큼 틀린 값을 내놓게 된다. 따라서 과정 #3 은 개체군의 

변화가 유전자에 대해서 가법적일때만 성립한다. 

그렇다면 다음으로 가법성이 진화론의 맥락에서 얼마나 중요한 문제인지 고려해야 

한다. 만약 대부분의 진화적 사례들이 가법적이라면 비가법성은 그다지 중요한 문제가 

아닐 수 있기 때문이다. 여기서는 협동 사냥의 사례를 살펴보도록 하자. 많은 

진화론자와 고인류학자들이 동의하는 바는 협동 사냥이 인류의 진화에  큰 영향을 

미쳤다는 것이다. 홍적세의 인류는 힘도 약하고 변변한 무기도 가지지 못했다. 이들이 

크고 강한 대형 동물을 사냥할 수 있었던 비결은 집단적으로 힘을 모아서 사냥하는 

것이었다(Stiner 2002, Sterelny 2012). 협동사냥을 통해서 더 큰 사냥감을 잡을 수 있게 

된 인류는 개인적으로 흩어져서 사냥을 할 때 보다 더 큰 이득을 얻을 수 있었다. 

협동에서 이득을 얻었기 때문에 인류는 대규모로 집단적인 협력을 하는 독특한 종으로 

                                       
26 3 player stag hunter game, n-player one shot game 등이 있다. Nowak, Tarnita, and Wilson (2010), 

van Veelen (2009), van Veelen et al. (2012) 등 참고. 
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진화했다. 협동에 대한 일반적인 생각은 그것이 시너지 효과를 낸다는 것이다.27 

그렇다면 해밀턴 규칙을 적용해서 인간의 협동 사냥을 정확히 기술할 수 없을 것이다.  

따라서 해밀턴 규칙 해석에 따라 이론을 이해하면 친족 선택론은 협동의 진화 같은 

중요한 현상을 제대로 설명할 수 없는 이론이 된다. 특히 인간처럼 진화의 역사에서 

협동이 중요한 역할을 담당한 종을 연구하는 데 해밀턴 규칙은 적절한 이론이라고 볼 

수 없다. 결국 해밀턴 규칙 해석으로 친족 선택론을 해석하면 그것이 자연계의 여러 

현상을 설명하지 못하는 제한적인 이론이라는 비판에 대응할 수 없게 된다. 그러므로 

이 해석 또한 비판에 취약한 해석이라고 결론을 내려야 한다. 

 

ㄷ. 프라이스 접근 해석 

 

지금까지 논의한 두 가지 해석은 모두 특정한 제약을 가지고 있다는 문제가 있다. 

그렇다면 가장 적용범위가 넓은 해석이라면 어떨까? 프라이스 접근 해석이 바로 가장 

일반성이 높은 해석이다. 실제로 일부 연구자들은 종종 친족 선택론이 자연 선택의 

모든 측면을 설명할 수 있을 정도로 가장 높은 수준의 일반성을 가진 이론이라고 

주장한다.  

 

                                       
27 반대로 말하면, 더 큰 이득을 얻을 수 없다면 굳이 복잡하게 협동을 할 이유는 없을 것이다. 
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친족 선택론은 자연 선택 자체의 유전적 이론라고 할 수 있을 정도로 

일반적이다(Abbot, et al. 2011, E1). 

      

해밀턴 규칙의 일반적인 형태는 변이의 원인과 상관 없이, 어떤 유전적 혹은 

적합도 자료에도 적용 가능하다. 형질과 재생산 성공 사이의 어떤 관계든 그것은 

자연 선택의 작용 효과를 비용, 이득, 적합도로 명확하게 구분해준다(Gardner et 

al. 2011:1037). 

 

이와 같은 주장을 이해하는 방법은 포괄적합도 이론을 회귀 분석이라는 통계적 

방법 혹은 프라이스 방정식과 동치라고 보는 것이다. 그 이유를 살펴보도록 하자. 이들 

말대로 가장 일반적인 이론이기 위해서는 이론적 가정을 포함하지 않은 이론이어야 할 

것이다. 만약 아무런 이론적 예측을 내놓지 않고 현상을 기술만 하는 이론이 있다면 그 

이론이 그런 무전제의 이론이다. 그런 의미에서 포괄적합도 이론이 중요한 방법론적 

도구로 사용하는 프라이스 방정식이 무전제의 이론이다. 그 이유는 프라이스 방정식은 

동어반복(tautology)이기 때문이다(Okasha 2008).28 여기서 진화란 개체군 내에서 

일어나는 유전자 빈도의 변화를 의미하므로 아무런 조작 없이 유전자의 변화를 

기술하기만 한다면 그것은 어떤 진화에도 적용 가능한, 가장 일반적인 이론이다. 

그러므로 친족 선택론을 ‘회귀적 방법(프라이스 방정식)을 적용해서 적합도를 기술하는 

                                       
28 프라이스 방정식이 동어반복인 이유는 본 논문의 supplement 를 참고. 
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이론’이란 의미로 해석한다면 친족 선택론은 아무런 제약도 가지지 않는 가장 높은 

수준의 일반성을 가지는 이론이라고 할 수 있다. 이 해석에 따르면 아무런 이론적 

전제나 제약을 가지지 않으므로 앞 절에서 논의된 특수한 집단구조, 가법성과 같은 

비판이 친족 선택론에 적용되지 않는다.  

그러나 이 해석은 너무 일반적이기 때문에 다른 종류의 문제를 발생시킨다. 

동어반복은 항상 참이지만 아무런 내용을 가지지 않는다. 그렇기 때문에 친족선택론의 

반대자들은 친족 선택론이 가장 높은 수준의 일반성을 가진다는 주장에 대해서 그것이 

아무런 설명력도 가지지 못하는 텅빈 이론이라고 비판한다.  

 

친족 선택론의 회귀적 방법은 ‘그저 그런 이야기(just so story)’만을 

내놓는다. 그것은 아무 것도 예측하지도 설명하지도 않는다…아무런 가정이 

없다면, 회귀적 방법은 어떤 과학적 질문에도 답을 할 수 있다. 그러므로 

일반성에 대한 주장은 무의미하다(Allen, Nowak, and Wilson 2013, 20138) 

 

이 비판의 논점은 다음과 같은 논변으로 정리될 수 있다(Birch 2014). 

  

1. 포괄적합도 이론의 지지자들이 주장하는 전제 없는 접근법은 회귀적 방법이다. 

2. 회귀적 방법은 상관관계만 설명할 뿐 인과적 예측을 전혀 내놓지 못한다. 

3. 인과적 예측이 가능 하려면 인과적 과정과 관련된 전제가 필요하다. 

4. 따라서 전제 없는 접근법은 설명력이 없다. 
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이 논증을 ‘동어반복(tautology) 문제’라고 부르도록 하자. 이 논증에 따르면 가장 

높은 수준의 일반성을 가진 이론이라는 포괄적합도 옹호자들의 반론은 오히려 함정에 

빠진 격이 된다. 많은 학자들이 경험적으로 이론의 타당성을 판별할 수 있어야 한다는 

조건이 과학 이론에 대한 최소한의 요구 사항이라는 생각을 가지고 있다. 프라이스 

접근 해석에 따른다면 친족 선택론은 결코 틀릴 수 없으며, 이론 자체의 검증이 

불가능한 이론이 된다. 따라서 이 해석에 대한 반론의 요지는 그런 이론을 과학이라고 

부를 수 있느냐는 것이다. 물론 유전자의 빈도 변화를 단순히 기술하는 이론이라고 

해서 그것이 완전히 무의미한 이론이라고 할 수는 없다. 그러나 그것을 중요한 과학 

이론이라고 부르긴 힘들다는 데 대부분의 연구자가 동의할 것이다. 따라서 프라이스 

접근 해석 또한 비판에 대해 방어하기 어려운 해석이다.29 

 

ㄹ. 개체 선택 해석 

 

지금까지의 논의된 내용을 돌이켜보면 이론에 대한 해석이 너무 일반적이어도 

문제가 발생하고 너무 좁아도 문제가 발생함을 알 수 있다. 마지막으로 이 절에서 

살펴볼 개체 선택 해석은 지금까지 살펴본 해석들의 중간 정도에 위치한다. 이 해석의 

핵심은 과정 #2, 적합도 분할(stripped out) 에 있다. 과정 #2 는 진화적 변화를 특별한 

                                       
29 동어반복의 문제는 5 장에서 더 상세히 논의된다. 
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방식으로 분할한다. 여기서 저자가 ‘특별한’ 방법이라는 수식어를 붙인 이유는 프라이스 

방정식은 임의의 분할을 허용하기 때문이다. 즉, 프라이스 방정식에는 수많은 분할 

방식이 존재하지만 해밀턴은 그 중에서 직접 적합도와 간접 적합도를 분할하는 방법을 

택했다. 그것은 우연이 아니라, 연구 목표에 가장 적절한 방법이기 때문에 의도적으로 

선택한 것이다. 여기서 직접 적합도는 관심의 초점이 되는 개체에 관한 요소이고 간접 

적합도는 그에게 영향을 받는 다른 개체에 대한 요소이다. 이 분할을 바탕으로 

해밀턴은 이타적 행위의 편익이 그 관심 개체와 다른 개체의 근친도에 영향을 받는다는 

아이디어를 떠올렸다. 2 장에서 논의한 것처럼 이 이론적 착상은 개체가 진화적 변화의 

인과적 책임성을 갖는다는 생각을 바탕으로 한다. 친족 선택론이 가정하는 이 개체군 

구조에서 관심의 대상이 되는 개체가 인과적 행위자이며 그를 중심으로 근친도가 

측정된다. 또한 그의 형질이 영향을 미치는 진화적 변화가 자신 뿐만 아니라 다른 

개체에게로 일방향적으로 확산된다. 2 장의 그림 8 에서 이 인과적 구조가 설명되었다. 

다음 인용문이 이 구조의 행위자성에 대한 연구자들의 일반적인 인식을 보여준다 

 

친족선택론은 개체의 행동이 그 자신의 번식적 성공(직접적합도)과 그 의 파트너의 

번식적 성공(간접적합도)에 어떻게 영향을 미치느냐를 강조한다. 그것이 바로 

친족선택론의 경험적 성공의 이유이다. 그러므로 우리는 개체가 자신의 행동을 

변경함으로써 자신의 포괄 적합도를 교정한다고 생각할 수 있다(Gardner, West, and Wild 

2011, 1049). 
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 친족 선택론은 대상 개체를 ‘행위자(actor)’로 다른 개체들을 ‘수혜자(recipient)’로 

묘사한다. 여기서 한 개체가 자신의 번식적 성공을 위해서 바꿀 수 있는 것은 자신의 

행동이며 그는 자신의 포괄 적합도를 최대화하는 방향으로 행동한다. 친족 선택론의 

지지자들은 그와 같은 유기체의 행위자성을 포괄적합도 이론이 가장 잘 설명하며 그런 

의미에서 포괄적합도 이론이 설명적 이득을 가진다고 주장한다. 그런 의미에서 저자는 

이 해석에 개체 선택 해석이란 이름을 붙였다.30  

그렇다면 이제 이 해석의 타당성을 검증하도록 하자. 앞 절에서 보인 것처럼 

비판자들의 기본적인 전략은 친족 선택론의 중요한 이론적 제약을 지적하는 것이다. 

그러므로 이 해석의 타당성을 살펴보려면 앞서 문제가 되었던 제약들이 이 해석에도 

적용되는지를 검증해봐야 한다. 

먼저 ㄷ절에서 다룬 동어반복의 문제를 살펴보자. 이 문제 제기는 친족 선택론을 

너무 일반적인 이론으로 정의하면 설명력이 없어진다는 것이었다. 그러나 개체 선택 

해석에는 그런 문제가 발생하지 않는다. 이를 이해하기 위해 먼저 인과적 분할(causal 

partition)이란 개념을 살펴보도록 하자(Frank 1998, Okasha 2008, Marshall 2015). 

인과적 분할이란 개체군을 분할하는 방식에 인과적 의미를 부여하는 것을 말한다. 앞서 

살펴본 것처럼 친족 선택론이 직접 적합도와 간접 적합도로 집단을 분할하는 이유는 

개체가 진화적 변화의 인과적 책임성을 가진다는 의도를 가지고 있기 때문이다. 

그러므로 이 분할은 인과적 분할이다. 과정 #2 에 규정된 분할 방식에는 인과적 의미가 

                                       
30 동일한 의미로 소버와 윌슨은 친족 선택론이 근본적으로 개체 선택론이라고 설명한다. Sober & Wilson 

(1998) 참고. 
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포함되어 있으므로,  개체 선택 해석에 따른 친족 선택론은 인과적인 주장을 포함한다. 

인과적 주장이 포함되어 있다면 이론을 경험적으로 검증하는 것도 가능하며 항상 참인 

이론일 수 없다. 저자는 앞 장에서 분할 과정에 의해 전제되는 친족 선택론의 인과적 

구조를 보였다(그림 8). 예를 들어, 가설적 개입(hypothetical intervention)을 통해 

개체군의 인과적 구조를 시험해 볼 수 있을 것이다(Woodward 2005). 따라서 개체 

선택 해석에 대해서는 동어반복 문제가 해당되지 않는다.  

다음으로 ㄴ절에서 다룬 가법성의 문제에 대해 살펴보자. 이 문제 제기는 친족 

선택론이 가법적인 사례에만 적용 가능한 제한적인 이론이라고 비판한다. 개체 선택 

해석은 ‘일반화된 해밀턴 규칙(generalized Hamilton’s rule)’을 통해서 이 비판에 대응할 

수 있다. 일반화된 해밀턴 규칙은 2 절에서 적용된 것과 약간 다른 방식으로 얻어진다. 

여기서는 먼저 회귀 모형을 유전형이 아니라 표현형에 적용한다. P 를 관심 개체의 

표현형, p’를 그와 상호작용하는 나머지 개체의 표현이라고 하면 적합도를 다음과 같은 

식으로 나타낼 수 있다. 

 

𝝎 = 𝒂 + 𝜷𝒘,𝒑,𝒑′𝒑 + 𝜷𝒘,𝒑′,𝒑𝒑
′ + 𝝐 

 

이 식을 프라이스 방정식에 넣으면 다음 식을 얻게 된다. 

 

∆𝑧 = 𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑎) + 𝛽;i,i′𝑐𝑜𝑣(𝑧, 𝑝) + 𝛽;i′,i𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝑝′) + 𝐶𝑜𝑣(𝑧, 𝜀) 
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여기서 적합도가 오직 표현형에만 영향을 받는다고 가정하면 우변의 마지막 항을 

소거할 수 있고, 다음의 경우 유전자 빈도가 증가한다는 것을 알 수 있다. 

 

𝜷𝒘𝒑∙𝒑′ +
𝑪𝒐𝒗(𝒛, 𝒑′)
𝑪𝒐𝒗(𝒛, 𝒑)

𝜷𝒘𝒑′,𝒑 	
  > 𝟎 

 

이제 근친도를 얻어야 한다. 표현형이 유전자형에 의해 결정된다고 가정하면(𝑝 = ℎm𝑧) 

다음 식을 얻을 수 있다. 

 

𝜷𝒘𝒑∙𝒑′ +
𝑪𝒐𝒗(𝒛, 𝒛′)
𝑪𝒐𝒗(𝒛, 𝒛)

𝜷𝒘𝒑′,𝒑 	
  > 𝟎 

 

선형 회귀 모형의 정의에 따라 𝑹 = 𝑪𝒐𝒗(𝒛,𝒛′)
𝑪𝒐𝒗(𝒛,𝒛)

 이므로 따라서 다음의 일반화된 해밀턴 

규칙을 얻을 수 있다(Queller 1992a, Frank 1998, Gardner, West, and Wild 2011). 

 

일반화된 해밀턴 규칙 : 𝜷𝒘𝒑∙𝒑′ + 𝜷𝒘𝒑′,𝒑 	
   ∙ 𝑹 > 𝟎 (식 4)  

 

중요한 점은 이 결과를 얻는 과정에는 가법성 같은 가정이 필요하지 않다는 점이다. 

따라서 이 수학적 모형은 가법성에 의한 비판에서 자유롭다(Marshall 2015, Okasha 

2016a).  
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일반화된 해밀턴 규칙에 가법성 비판이 적용되지 않는 이유는 식에서 표현된 

비용(𝛽;i′,i)과 이득(𝛽;i′,i)	
  이 표현형에 대한 회귀(regression)에 의해 주어지기 

때문이다. 여기서 비용과 이득은 주어진 조건에서 개체에게 주어는 비용과 이득의 평균 

값이다. 그 덕분에 일반화된 해밀턴 규칙은 유전자 이외의 영향을 비용과 이득의 

조정을 통해 다룰 수 있다. 예를 들어, 앞 절의 시너지 효과 사례의 비용과 이득을 

일반화된 해밀턴 규칙은 다음과 같이 계산할 수 있다(Gardner, West, and Wild 2011, 

1028, Marshall 2015, 68). 

 

𝛽;i′,i = 𝐵 +
1

1 + 𝑅
𝑅 + 1 − 𝑅 𝐹no 𝐷 

𝛽;i′,i = 𝐶 +
1

1 + 𝑅
𝑅 + 1 − 𝑅 𝐹no 𝐷 

 

이 값을 비용(𝛽;i′,i)과 이득(𝛽;i′,i)	
  에 대입하면 일반화된 해밀턴 규칙은 시너지 

효과가 있는 협동 사례도 정확히 기술하는게 가능하다.  

개체 선택 해석에 있어서 무엇보다 중요한 점은 일반화된 해밀턴 규칙을 도출하는 

데는 전체 진화적 변화를 직접 적합도와 간접 적합도로 나누는 과정만 요구된다는 

사실이다(Gardner, West, and Wild 2011, 1031). 따라서 일반화된 해밀턴 규칙을 얻기 

위해 과정 #3 는 필요가 없으며 과정 #2 만 포함되면 된다. 과정 #3 에는 가법성과 

같은 조건이 요구되지만 개체 선택 해석에는 과정 #3 이 없으므로 그와 같은 조건이 

필요하지 않다. 비판자들은 가법적인 사례들이 친족 선택론의 반례라고 주장했다. 
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그러나 개체 선택 해석의 경우에 가법성 문제는 문제가 아니라 오히려 이 해석의 

장점을 보여주는 사례가 된다.  

결과적으로 친족 선택론을 개체 선택 해석으로 해석하면 시너지 관계와 같은 

비가법적 상호작용은 친족 선택론의 반례가 되지 못한다. 또한 이 해석에는 인과적 

주장도 포함되므로 동어반복 반론도 해당되지 않는다. 과정 #4  와 연관된 친족 관계에 

대한 비판도 마찬가지이다. 따라서 개체 선택 해석은 서론에서 언급한 친족 선택론에 

대해 제기된 세 가지 비판을 모두 방어할 수 있는 해석이다. 

그럼에도 여전히 친족 선택론의 비판자는 이 해석이 왜 친족 선택론에 대한 

해석이냐고 반론할 수 있을 것이다. 그러나 개체 선택 해석은 개체를 중심으로 진화를 

기술한다는 친족 선택론에 대한 일반적인 이해 방식을 잘 보존하고 있다. 가드너의 

말에 따르면 이 절에서 논의된 일반화된 해밀턴 규칙은 친족 선택론의 핵심은 그대로 

두고 비용과 이득에 관계된 항만 복잡하게 바꾼 것에 불과하다(Gardner, West, and 

Wild 2011, 1040). 여기서 가드너가 말하는 친족 선택론의 핵심은 개체의 

행위자성(agency)을 의미한다 (Grafen 2015, West, El Mouden, and Gardner 2011). 

그런 의미에서 보면, 개체 선택 해석은 비록 과정 #4 와 과정 #3 을 친족 선택론의 

핵심에서 제외하지만 여전히 많은 연구자들이 이론적 중핵이라고 생각한 부분을 

유지한다고 볼 수 있다. 따라서 친족 선택 해석은 타당한 친족 선택론의 해석이며 

기존에 제기된 문제점들이 없는 좋은 해석이라고 결론 내릴 수 있다. 

그럼에도 불구하고 이 해석에 대해 다른 종류의 비판이 제기되었음을 언급할 

필요가 있다. 이 비판은 일반화된 해밀턴 규칙에 대해 제기된 것이다. 전통적으로 
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최적화 접근(optimization approach)은 종종 친족 선택론과 연관해서 다뤄져 

왔다(Grafen 2009, 2006, Queller 2016, Gardner, West, and Wild 2011).  

 

이 모형에 따르는 종은 각 유기체로 하여금 포괄 적합도를 최대화하는 

것처럼 보이는 행동을 진화시키는 경향을 가져야 한다(Hamilton 1964, 2). 

 

우리는 개체가 행동을 변경함으로써 자신의 포괄적합도를 교정한다고 

생각할 수 있다. 자연선택은 생명체로 하여금 자신의 포괄적합도를 

최대화하도록 설계된 것으로 보이게 한다(Gardner, West, and Wild 2011, 

1049). 

 

여기서 주의할 부분은 자연 선택이 ‘처럼(as if)’ 보이게 한다는 점이다. 이 주장을 

받아들이면 수학적으로 진화를 다루기가 용이해진다. 예를 들어 그래펜이 제안한 

‘표현형 속임(phenotype gambit)’ 전략은 포괄 적합도가 극대화되는 것을 가정함으로써 

유전형과 표현형 사이의 복잡한 관계를 단순한 함수로 기술한다(Grafen 2014). 그는 

최적화 접근이 지난 세기 현장 연구자, 수리 생물학자, 비교 생물학자에게 큰 이득을 

주었음을 지적하며, 지금 시점에서 이 접근이 학부 1 학년에 배우는 진화론의 기초 중 

하나가 되었다고 말한다.  

그런데 문제는 일반화된 해밀턴 규칙에 따르면 포괄 적합도가 극대화되지 않는다는 

것이다. 그레펜은 가법적 사례에 대해서는 일반화된 해밀턴 규칙도 포괄 적합도를 
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최적화한다는 것을 증명하는 데 성공했다(Grafen 2006). 그런데 비가법적인 사례에 

대해서는 포괄 적합도를 최적화하는 값이 존재하지 않는다는 것이 

증명되었다(Lehmann, Alger, and Weibull 2015). 친족 선택론의 비판자들은 이 부분을 

공격한다. 이들은 일반화된 해밀턴 규칙에는 해밀턴 규칙과 달리 최적화 접근을 적용할 

수 없기 때문에 이론적 결함을 가진다고 비판한다(Okasha and Martens 2015, 2016, 

Allen and Nowak 2016).  

그러나 개체 선택(individual selection)과 최적화는 명백히 개념적으로 구별된다. 

저자가 이 절에서 논의한 개체 선택 해석은 개체 선택이라는 개념을 이론 해석에 

중심에 놓을 뿐 최적화 접근에 중요한 비중을 두고 있지 않다. 개체 선택은 자연 

선택의 생물학적 기반에 대한 개념이고 최적화는 문제를 풀기 위한 연구 도구(tool)에 

대한 개념이다(Marshall 2016, 104). 따라서 최적화 접근에 대한 비판은 개체 선택 

해석에 대한 적절한 비판이 아니다. 

 

4. 소결: 새롭지 않은 논란 

 

지금까지 위계적 모형 시각에 따라 친족 선택론이 기반하는 수학적 모형을 

분석했다. 분석은 친족 선택론의 수학적 모형을 완성한 해밀턴이 거친 과정을 따라서 

진행되었고 그 결과 친족 선택론이 4 가지 서로 다른 모형이 위계적으로 배열된 

이론임을 보였다.  
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이 구조에 따라 이 장의 분석은 친족 선택론에 대한 해석을 4 가지로 구분하고 

각각의 해석에 대해 최근 제기된 비판을 적용했다. 그 결과  4 가지 해석 중 적어도 

3 가지 해석에 대해서 최근의 비판은 심각한 문제를 일으킨다는 것이 드러났다. 그러나 

개체 선택 해석에 대해서는 비판이 성공적이지 않았다. 따라서 친족 선택론에 대한 

가장 유력한 이해 방식은 개체 선택 해석이라는 것이 이 장의 결론이다. 

논란에 대한 이 장의 분석은 논쟁의 해결을 위해서 이론에 대한 정확한 이해와 

해석이 요구된다는 교훈을 준다. 이 장에서 구분된 4 가지 해석은 모두 다른 의미를 

가진다. 그럼에도 불구하고 논쟁의 참여자들은 4 가지 해석을 구분없이 사용한다. 이 

장의 분석이 보여준 것처럼 친족 선택론에 대한 해석의 문제가 발생한 원인은 친족 

선택론의 ‘복잡성'에 있다. 이론이 복잡하면 서로 다른 방법으로 해석할 여지가 생기고 

따라서 혼란이 발생할 수 있다. 그러나 지금까지 진화론 연구자들이 친족 선택론을 

단일하고 통합적인 이론으로 여기는 오류를 범해왔다는 것이 이 장의 결론이 가지는 

함축이다. 

문제는 위와 같은 해석의 문제 때문에 손해를 보는 쪽은 어는 쪽이냐는 것이다. 이 

장의 결론은 해석의 문제로 인해 결국 노왁, 타니타, 윌슨 등의 친족 선택론을 비판하는 

진영이 손해를 볼 수 밖에 없음을 보여준다. 지금까지 친족 선택론은 진화론 

내부적으로 지배적인 이론의 지위를 유지해왔기 때문에 입증의 부담은 비판자들에게 

있다. 만약 현재의 이론이 문제가 없다면 이론을 수정할 이유는 없을 것이다. 따라서 

현재 상태에 문제가 있다는 것을 입증해야 하는 것은 비판자들이다. 그럼에도 불구하고 

비판자들은 개체 선택 해석에 대해서는 적절한 비판을 내놓지 못했다. 비판자들이 이 
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부분을 놓친 이유는 이들이 해석의 문제를 충분히 파악하지 못했기 때문이다. 물론 

친족 선택론에 대한 여러 가지 해석이 존재하며 그것을 모두 비판해야 성공적인 

비판이라고 한다면 비판자들의 입장에서는 억울함을 느낄 수도 있다. 그러나 기존의 

구도를 깨고자 하는 쪽이 현실적으로 더 많은 부담을 질 수 밖에 없다. 

그렇다면 당연하게도 비판자들의 남은 과제는 개체 선택 해석의 비판이 될 것이다. 

본 연구의 결과에 따르면 2010 년 노왁, 타니타, 윌슨이 제기한 비판은 결국 경험적 

검증의 문제로 갈 수 밖에 없다. 그렇다면 이들의 문제제기는 선택의 단위 문제에 대해 

새로운 주장을 내놓은 것이 없다. 친족 선택론에 대한 개체 선택 해석을 받아들인다면 

최근의 논쟁에서 지적된 문제들은 지엽적인 문제에 불과하다. 그 문제 제기를 친족 

선택론자가 받아들이지 못할 이유가 없기 때문이다. 비판을 모두 인정하더라도 개체가 

진화적 변화의 중심이라는 핵심 아이디어가 유지될 수 있다. 따라서 그들의 비판을  

성공적이라고 평가할 수 없다. 

서로 다른 언어를 사용하면 논쟁에서 아무 것도 얻을 수 없다. 2010 년의 논쟁 또한 

많은 부분이 이와 같은 이론 해석의 혼란에서 기인했다. 그러므로 의미론적인 문제의 

해결은 진화론이 해결해야 할 중요한 과제이다. 다음 장에서는 선택 단위 논쟁의 또 

다른 축인 형질집단 선택론에 대해 다룰 것이다. 다음 장은 형질집단 선택론에 관련된 

논쟁에서도 또 다른 해석의 문제가 발생함을 보여줄 것이다. 
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Supplement: 프라이스 방정식은 왜 동어반복인가. 

 

프라이스 방정식의 도출 과정을 통해 이 문제를 살펴보자. 먼저 n 명의 개체로 

구성된 집단 P 가 있다고 하자. 이 집단의 구성원들은 측정가능한 표현형 z 를 가지고 

있다. 이제 를 i 번째 개체가 가지는 표현형 값이라고 하고 를 평균 표현형 값이라고 

하자. 그러면  이다. 또한  를 i 번째 개체의 전체 후손의 숫자로 정의된 

절대적합도라고 하자. 그러면 집단 P 의 평균적합도  이고 i 번째 개체의 

상대적합도  이다. 이제 를 i 번째 개체의 자손의 평균표현형 값이라고 하면 

 가 된다.  의 평균을 기댓값으로 나타내면 가 된다.  

이제 집단 P 의 자손으로 구성된 집단 O 를 고려하자. 집단 O 의 표현형 값을 , 

그 평균을 라 하고 P 의 각 개체가 O 의 n 개의 하위 집단과 대응한다고 하면 O 의 

i 번째 하위 집단의 평균 표현형 값이 가 된다. 이를 이용해 전체 집단 O 의 평균 

표현형 값   를 계산할 수 있다. 우리가 알고자 하는 것은 집단 전체의 

진화의 방향   이다. 이 식의 양변에 평균 적합도를 

곱하면 
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이다. 이 식에 공분산의 정의를 적용하고 양변을 로 나누면 다음의 프라이스 

방정식이 얻어진다.  

. 

  이상으로 프라이스 방정식은 가정 없이 정의에 의해서 도출되었다. 따라서 

프라이스 방정식은 동어반복이다(Q.E.D.).31 

  

                                       
31 위 도출과정은 okasha (2008)을 참고한 것이다. 
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4장.   형질집단 선택론의 관점 다원주의에 대한 비판32 

 

1.   서론 

 

‘형질집단 선택론(trait-group selection theory)’은 2000 년대 초반 선택 수준에 

대한 논쟁을 불러온 중요한 진화 이론이다. 이 이론은 새로운 집단 선택의 수학적 

모형을 제안하고 다수준 선택론이라는 신선한 시각을 보여줌으로써 학계에 의미있는 

변화를 가져왔다. 그러나 그것이 주류 이론인 친족 선택론과 어떤 관계를 가지는지는 

명확하지 않다. 형질집단 선택론은 이 문제로 인해 많은 논란을 겪었다. 그러나 이 

논란은 형질집단 선택론이 스스로 자초한 면이 있다. 그 이유는 형질집단 선택론에 

포함된 관점 다원주의(perspective pluralism) 때문이다. 이론의 제창자인 소버(E. 

Sober)와 윌슨(D. S. Wilson)은 수학적 동등성(mathematical equivalence)에 기반한 

비판에 반론하면서 이 다원주의를 제안했다. 그러나 이 다원주의는 문제를 더 풀기 

어렵게 만들었다. 뿐만 아니라 관점 다원주의는 2 장의 분석 결과와 충돌한다. 그 

이유가 이 장에서 상세히 논의된다. 

이 장의 목적은 관점 다원주의의 함축을 살펴보고 그것의 문제를 지적하는 것이다. 

앞으로 논의되겠지만 이 다원주의는 친족 선택론에 대한 부정확한 이해에 기반한다. 이 

장에서 저자는 위계적 모형 시각을 이용해 친족 선택론과 형질집단 선택론에 대한 

                                       
32 이 장의 내용은 전진권, 장대익 (2017), ｢ 형질집단 선택론의 관점 다원주의에 대한 비판	
 ｣, 과학철학  

20 권 1 호에 발표된 내용을 바탕으로 한다. 
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상세한 분석을 행하고, 그 결과를 바탕으로 관점 다원주의의 오류를 보일 것이다. 그를 

위해 먼저 2 절에서는 형질집단 선택론과 관점 다원주의에 대해서 설명한다. 3 절에서는 

친족 선택론과 형질집단 선택론의 수학적 모형에 대한 분석이 이루어진다. 이어서 

4 절에서는 3 절의 분석을 토대로 소버와 윌슨의 관점 다원주의가 오류에 기반하고 

있음을 보일 것이다.  

 

2.   형질집단 선택론과 관점 다원주의 

 

형질집단 선택론은 여러 면에서 기존의 집단 선택론과 차별화된다. 그 중 

두드러지는 특징은 집단에 대해 최소한의 기준만을 요구하는 것이다. 형질집단 

선택론의 주창자인 소버와 윌슨은 기존 '집단' 개념을 리뷰한 후에, 대안으로 새로운 

집단 개념을 다음과 같이 제안했다. 

 

집단은 특정한 형질의 측면에서 적합도에 영향을 주고받는 개체들의 

집합이다. 반대로 집단 밖의 개체들은 영향 받지 않는다. 수학적으로 집단은 

특정 형질의 빈도로 표현된다. 적합도는 이 빈도의 함수다. 집단이 얼마나 오래 

지속되던지, 어떤 방식으로 경쟁하던지 상관없이 이 조건을 만족하면 다수준 

선택론(multi-level selection theory)을 만족하는 집단이다(Sober and Wilson 

1999, 92) 
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이들이 제안한 새로운 집단 개념에서는 특정 형질의 측면에서 적합도에 영향을 

미치는 상호작용'이 핵심적인 역할을 담당한다. 형질집단 선택론의 정의에 따르면 이 

상호작용의 범위(sphere of influence)는 한정되어 있고 그 범위에 의해서 집단이 

결정된다(Sober and Wilson 1999, 96). 소버와 윌슨은 이 집단 정의를 이용해서 선택 

단위 문제와 연관된 중요한 주제인 '이타성의 진화'를 충분히 설명할 수 있다고 

주장했다(Wilson and Sober 1994, Sober and Wilson 1999). 예를 들어, 200 명의 

개체군에 속한 각 개체가 다음의 보수 행렬을 따른다고 하자. 

 

 

파트너의 행동 

 A S 

개체의 

행동 

A 14 9 

S 15 10 

<표 1> 개체의 보수 행렬. 여기서 A 는 이타적인 개체, S 는 이기적 개체를 

의미한다. 표 안의 숫자가 둘 중 하나의 형질을 가진 두 개체의 상호작용으로 얻게 

되는 이득를 나타낸다. 

 

이 개체군 내의 이타적 개체(A)의 수와 이기적 개체(S)의 수가 100:100 으로 

동일하다면 이타적 개체의 비율(p)은 0.5 가 된다. <표 1>에서 세로축을 비교해보면 
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<표 1>의 조건에서는 어떤 경우이든 S 형질이 더 유리하다는 것을 알 수 있다. 표 안의 

보수를 적합도로 해석한다면 항상 S 형질을 가진 개체들이 더 높은 적합도를 갖는다.  

 

변수 전체 개체군 

현 세대의 개체수 200(A:100, S:100) 

현 세대 A 개체의 비율 0.5 

다음 세대의 개체수 2400(A:1147.2, 

S:1252.8) 

다음 세대의 A 비율 0.478 

<표 2> 무작위로 상호작용하는 경우의 진화적 변화. 

  

<표 2>는 다음 세대에서 일어나는 진화적 변화를 보여준다. 여기서 다음 세대에서 

A 개체의 비율이 감소(0.5 -> 0.478)하는 것을 알 수 있다. 그러므로 세대가 더 지나면 

A 형질은 결국 개체군 내에서 사라질 것이다. 따라서 이 경우, 개체들이 무작위로 

만나서(random mating) 상호작용한다면 A 형질이 개체군 내에서 진화할 수 없다.  

그러나 소버와 윌슨은 여기에 전체 개체군이 집단으로 분할(partition)되어 있다는 

조건을 추가하면 결과가 달라진다는 것을 보였다. 
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변수 집단 1 집단 2 

현 세대의 개체수 100 100 

현 세대 A 개체의 비율 0.2 0.8 

집단 내 A 개체의 적합도, 

S 개체의 적합도 

A:9.96, S:11.01 A:12.98, S:14.04 

다음 세대의 개체수 

1080 

(A:198.72, 

S:881.28) 

1320 

(A:1038.84, S:281.16) 

다음 세대의 A 비율 0.184 0.787 

다음 세대의 전체 개체군 2400(A:1237.66, S:1162.44) 

다음 세대의 전체 개체군의 

A 비율 

0.516 

<표 3> 두 집단으로 구성된 개체군 구조에서의 진화적 변화.  

 

<표 3>은 집단 구조를 가진 개체군(group-structured population)에서는 어떤 변화가 

일어나는지 보여준다. 전체 개체군(n=200)은 <표 2>와 마찬가지로 동수의 A 개체와 

S 개체로 구성되어 있다. 다만, 차이는 개체군이 두 집단으로 나뉘어 있고 각 개체는 

집단 내의 개체와 상호작용한다는 것이다. 여기서 집단 1 은 S 개체가 80%를 차지하고 

집단 2 는 반대로 A 개체가 80%를 차지한다. 여기서 소버와 윌슨이 주목하는 점은 집단 
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내 적합도와 집단 간 적합도의 차이다. 집단을 따로 떼놓고 보면 집단 내에서는 

S 개체가 늘어났다(집단 1 의 A 비율: 0.2 -> 0.184, 집단 2 의 A 비율: 0.8->0.787). 

<표 1>의 보수 행렬에서 S 개체의 적합도가 높기 때문이다. 그런데 집단 대 집단을 

비교해보면 이야기가 달라진다. 집단 2 에는 A 가 많이 소속되어 있고 A 끼리 만났을 때 

얻는 이득이 크기 때문에 집단 2 의 개체 수는 집단 1 보다 더 많이 늘어난다. 이 

대목에서 집단내 개체들의 적합도 평균을 집단의 적합도로 정의하면 집단 2(A 가 많은 

집단)의 적합도가 집단 1(S 가 많은 집단)의 적합도 보다 높다는 것을 알 수 있다. 

그러므로 집단 간 경쟁에서는 A 형질이 더 유리하다. 집단 내 변화와 집단 간 변화를 

합산하면 진화적 변화의 총량을 얻을 수 있다. 처음 전체 개체군에서 A 와 S 의 비율은 

동일했다. 그러나 집단 구조의 효과 덕분에 A 의 비율이 전체 개체군에서 

증가했다(<표 3>의 전체 개체군에서 A 의 비율: 0.5->0.516). 따라서 시간이 더 흐르면 

전체 개체군에서 A 가 대부분을 차지하게 될 것이다. 소버와 윌슨은 이 결과를 다수준 

선택의 사례로 해석한다. A 는 집단 내 선택에서는 불리하지만 집단 간 선택에서는 

유리하다. 그렇다면 A 형질이 진화할 수 있는 조건을 도출할 수 있는 데, 그것은 집단 

간 선택압이 집단 내 선택압을 초과하는 경우이다(Sober and Wilson 1999, 101-114).  

소버와 윌슨은 이 모형에 형질집단 선택론이라는 이름을 붙였다. 이 이론에서 가장 

새로운 부분은 집단의 개념이다. 이 집단 선택론은 전통적인 집단 선택론이 포함하는 

집단의 기준들을 배제한다. 가령, 전통적으로 시공간적인 인접성과 기능적 통합성 등은 

중요한 집단의 특성으로 취급되었다. 그러나 소버와 윌슨은 그 조건은 집단과 

무관하다고 말한다(Sober and Wilson 1999, 93). 또한 집단은 고정된 경계를 가질 
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필요도 없다(Sober and Wilson 1999, 94). 더 나아가 형질집단은 복제자가 아니라 

운반자(vehicle)이다(Sober and Wilson 1999, 90). 형질집단 선택론의 이와 같은 

주장들은 기존 집단 선택론에 대한 비판을 의식한 것이다. 예를 들어, 도킨스는 진화적 

변화의 대상을 복제자(replicator)와 운반자(vehicle)로 구분하고 집단이 복제자이기 

어렵다는 이유를 들어 집단 선택론을 공격했다. 그런데 소버와 윌슨은 아예 집단이 

운반자라고 인정함으로써 이 비판을 피해간다(Sober and Wilson 1999, 87). 또한 다른 

비판인 집단이 내부로부터의 반란에 의해 무너지기 쉽다는 문제점(Boyd and Richerson 

1988)에 대해서도 이 정의는 마찬가지 방식으로 대응한다. 형질집단 선택론은 집단의 

장기 존속을 요구하지 않는다(Sober and Wilson 1999, 97).  

 

우리는 집단을 이 대안 이론으로 개념화함으로써, 저주받은 '집단이라는 

단어(G-word)'를 언급하지 않고서도 다수준 선택론이 가정하는 방식에 따라 

집단 내부적으로 중립이거나 손해임에도 불구하고 전체 집단에 이득을 주는 

형질이 진화 할 수 있음을 발견했다(Wilson and Sober 2002b, 718, 저자가 

강조함). 

 

"새로운" 다수준 선택론과 "오래된" 다수준 선택론은 거의 관계가 

없다(Wilson and Wilson 2007, 344). 
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위 인용문에서 드러나는 것처럼 소버와 윌슨의 새로운 집단 선택론은 의도적으로 

기존의 집단 선택론과 거리를 둔다. 이들의 전략은 형이상학적 부담을 최소화하는 

것이다. 그렇기 때문에 형질집단 선택론은 집단의 상세를 명시하지 않고 집단을 

추상적으로 정의한다. 앞서 보인 것처럼 형질집단 선택론에서 집단의 적합도는 단지 

집단에 속한 개체들의 적합도를 평균한 것에 불과하다. 그것은 전통적인 집단 선택론이 

집단의 적합도를 집단 자체의 재생산 결과로 본 것과 다른 의미가 있다(Okasha 2008).  

그런데 저자가 지적하려는 부분이 바로 이 대목이다. ‘형질집단’ 개념 덕분에 

소버와 윌슨의 이론은 기존에 제기된 집단 선택론에 대한 비판을 피해갈 수 있다. 

그러나 그 전략은 집단이란 용어의 의미를 모호하게 만드므로 새로운 문제를 야기한다. 

소버와 윌슨은 다양한 집단의 예를 들고 있는 데, 집단은 단지 일회적으로 유지되는 

집단(예: 나뭇잎에 올라탄 두 마리의 귀뚜라미 사례)부터 친족집단으로 해석되어야 

하는 집단(예: 뇌 감염충 사례)까지 다양한 종류의 집단을 포괄한다(Sober and Wilson 

1999). 형질집단 선택론에서 ‘적합도의 영향권(sphere of influence)’이 집단임을 

결정하는 중요한 기준이기 때문에, 형질집단 선택론의 시각에서 이 사례들 사이에는 

본질적인 차이가 없다.33 형질집단 선택론에서는 적합도의 측면에서 구분된 집단 외에는 

다른 집단의 기준을 찾기 어렵다. 같은 맥락에서 스터렐리(K. Sterelny)도 형질집단 

선택론이 너무 자율적(liberal)이어서 집단과 집단 아닌 것의 구분을 모호하게 만든다고 

                                       
33 어느 대목에서 소버와 윌슨은 '공통 운명(common fate)'을 언급하기도 한다(Sober and Wilson 1999, 96). 

그러나 이 용어가 구체적으로 무엇을 의미하는지는 이해하기 어렵다. 
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지적했다(Sterelny 1996, 522). 구분이 모호해지면 집단과 단지 진화에 영향을 주는 

환경을 구별할 수 없게 되고, 결국 집단이라고 보기 어려운 것들도 집단으로 규정된다. 

더 심각한 문제는 형질집단 선택론의 포괄적인 집단 개념 때문에 수학적 

동등성(mathematical equivalence)에 기반한 반론에 이론이 취약해진다는 것이다. 

수학적 동등성 논제는 친족 선택론과 형질집단 선택론 사이에 이론적 차이가 없다는 

주장이다. 이 논증을 요약하면 다음과 같다(Dugatkin and Reeve 1994, Kerr and 

Godfrey- Smith 2002). 

 

전제 1. 두 이론의 수학적 모형은 상호 번역가능하다. 

전제 2. 두 이론은 진화적 변화의 측면에 있어 동일한 결과를 내놓는다. 

결론 3. 따라서 두 이론은 동등하다. 

 

이 논제를 지지하는 연구자들은 두 이론이 동일한 현상을 단지 수학적으로 다르게 

기술한 것일 뿐이라고 주장한다(Marshall 2011, Lehmann et al. 2007). 그런데 사실 이 

논증에서 전제 1,2 와 결론 3 사이의 논리적 연결은 필연적이지 않다. 수학적으로 

동등하다고 두 이론이 동등하다는 결론이 반드시 성립하는 것은 아니기 

때문이다(Wilson 2003). 그렇기 때문에, 전통적인 형태의 집단 선택론이라면 집단의 

기능적 통합성이나, 지리적 분포 등의 기준을 제시하고, 그를 통해 동등성 논제의 

결론 3 이 도출되지 않음을 반론할 수 있다. 그러나 형질집단 선택론의 집단 개념은 

포괄적이고 추상적이기 때문에 이 비판에 대응하기 어려워진다. 이론적으로 집단이 
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단지 적합도의 영향만으로 정의된다면, 이 이론이 규정하는 '집단'과 친족 선택론이 

규정하는 적응적 '환경'의 차이를 찾기가 쉽지 않다. 따라서 궁극적으로 동등성 논제가 

형질집단 선택론에게 던지는 질문은 왜 ‘형질집단'이 단순히 개체들이 일시적 모임이 

아니라 ‘집단’이냐는 것이다. 이 문제는 전통적 집단 선택론에는 없던 새로운 문제이다. 

이전의 집단 선택론에서는 형이상학적인 지위를 가진 집단을 전제하기 때문에 이 

문제가 발생하지 않는다. 하지만 형질집단 선택론은 형이상학적인 부담을 지지 않기 

때문에 동등성 논제가 심각한 문제가 된다. 

더욱이, 소버와 윌슨의 대응은 문제를 해결하는 것이 아니라 반대로 복잡하게 

만들었다. 이들은 선택 수준 논쟁이 다만 하나의 과정을 다르게 보는 방법과 과정 

자체가 다른 경우를 혼동했기 때문이라고 말한다(Sober and Wilson 1999, 329). 따라서 

이들의 논리를 따르면, 두 경우를 잘 구별하면 논쟁이 해결되어야 할 것이다. 그것이 

올바른 해법인지 확인하려면, 먼저 이 구별 뒤에 있는 '관점 다원주의(perspective 

pluralism)'를 살펴볼 필요가 있다.  

 

우리는 두 종류의 다원주의를 구별하고 지지한다. 첫째는 시각의 

다원주의(pluralism of perspectives)이다. 이 다원주의에 따르면 하나의 과정이 

동등하게 올바른 다른 방식으로 표상될 수 있다. 두번째는 자연에서 실제로 

일어난 것(what happens in nature)의 다원주의이다. 그것의 의미는 다른 종류의 

선택 과정에 자연에서 일어난다는 것이다(Wilson and Sober 2002b, 717, 저자가 

강조함). 
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편의상 첫번째 종류의 다원주의를 관점 다원주의, 두번째 종류를 인과 다원주의라고 

부르도록 하자. 인과 다원주의는 여러 수준에서 자연선택 과정이 일어난다는 주장이다. 

형질집단 선택론은 다수준 선택론이므로 인과 다원주의를 인정하는 것은 당연하다. 

그런데 이해하기 어려운 부분은 관점 다원주의이다. 인용문이 보여주는 것처럼, 관점 

다원주의는 하나의 선택 과정을 설명하는 동등하게 올바른 방법이 다수 존재한다는 

주장이다. 이 주장을 이해하려면 소버와 윌슨이 사용하는 '올바른'이란 용어의 의미를 

고려해야한다. 이들은 이 용어를 특수한 맥락 하에서 사용하기 때문이다. 

 

시각은 진화 과정에 대한 어떤 사실도 변경하지 않는다. 단지 사실을 다른 

방법으로 바라본 것에 불과하다…(집단 선택론과 친족 선택론은) 무엇이 

진화할지 예측하는 경우에 완벽하게 양립가능하다. 그리고 서로 쉽게 

번역가능하다(Sober and Wilson 1999, 52). 

  

그럼에도 불구하고, 모든 시각은 이타성이 진화할 것인지에 대한 사실적 

질문의 답에 있어서 일치(converge)한다(Wilson 2007, 372). 

 

소버와 윌슨이 두 이론 모두 ‘사실의 올바른 묘사’라고 말할 때, 그들이 염두에 두고 

있는 것은 진화의 결과를 고려하는 맥락이다. 즉, '올바른' 다른 방식이라는 말의 의미는 

두 이론 모두 어떤 형질이 진화할 지의 문제에 있어서 동일한 예측를 내놓는다는 



 102 

것이다. 이 대목에서 소버와 윌슨은 기술하는 방식의 차이와 실제적인 차이를 구별해야 

한다고 말한다. 

 

표상 방식(mode of presentation)의 차이는 자연에 대한 실제적인 주장의 

차이와 혼동되어서는 안된다(Sober and Wilson 1999, 331). 

 

따라서 관점 다원주의의 주장은 친족 선택론과 형질집단 선택론이 사실의 문제(진화의 

결과)에 있어서는 동일하지만 그것을 표현하는 방식이 다르다는 것으로 요약될 수 

있다.  

이 다원주의가 동등성 문제를 해결하는 데 도움이 되는가? 그러나 문제는 

여기까지만 본다면 관점 다원주의의 주장은 동등성 논제의 주장과 차이가 없어 

보인다는 것이다. 사실 동등성 논제를 옹호하는 연구자들도 두 이론의 차이를 완전히 

부정하는 것은 아니다. 다만 이들은 두 이론의 차이가 이론적으로 중요한 것이 아니라 

발견법(heuristic)적인 것이라고 주장한다. 일례로, 리브와 두갓킨 또한 동등성 논제를 

옹호하지만 사례 별로 더 유용한 이론이 있다고 주장한다. 더 나아가 그들의 말에 

따르면 설명의 경제성, 이론적 단순성, 가설 생성 능력의 기준을 가지고 어떤 이론이 

어느 경우에 더 나은지 결정할 수 있다(Dugatkin and Reeve 1994). 달리 말하면, 

동등성 논제는 두 이론이 ‘동등’하다는 것이지 ‘동일’하다고 주장하는 것은 아니다. 
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그렇다면 형질집단 선택론의 입장에서 유력한 대응은 표상 방식의 차이가 

이론적으로 중요한 차이라고 답하는 것이다. 소버와 윌슨의 말에 따르면 두 이론의 

표상 방식은 다음과 같은 차이가 있다. 

 

(친족 선택론의) 평균화된 효과는…모든 요소 벡터(component vector)를 

합산한 최종 벡터를 제공한다. 그러나 다수준 선택론의 요점은 각 수준에서 

일어나는 선택의 대상을 기반으로  진화적 변화에 관한 요소 벡터를 검증하는 

것이다(Wilson and Wilson 2007, 337). 

 

이 인용문이 보여주는 것처럼 두 표상 방식은 진화 과정에 대한 설명의 상세한 정도에 

차이가 있다. 소버와 윌슨의 말에 따르면, 개체 선택론의 표상 방식은 진화에 작용하는 

여러 인과적 과정을 평균화해서 마치 진화가 하나의 수준에서 일어나는 것처럼 

기술하는 것이다. 반대로, 형질집단 선택론의 표상 방식은 수준들을 구별해서 

기술하므로 그것은 선택 과정에 대한 더 상세한 정보를 제공한다는 것이다. 그렇다면 

동등성 논제를 논박하려면 이 ‘정보의 차이’가 이론적으로 중요한 차이임을 보이면 될 

것이다. 실제로 어떤 대목에서 소버와 윌슨은 그와 같은 주장을 한다. 

 

(친족 선택론을) 거부해야 할 이유는 진화적 결과에 기여하는 분리된 인과적 

과정을 구별하는 데 실패하기 때문이다…서로 다른 두 수준의 과정에 한 개체군 

내에서 동시에 일어난다면, 적절한 인과적 분석은 그 사실을 반영해야 한다. 
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그러나 평균 적합도가 높은 형질이 진화한다는 (친족 선택론의) 요약된 서술은 

상세한 정보를 포함하지 않는다…결과의 기술은 원인을 특정하는 데 

실패한다(Sober and Wilson 1999, 32). 

 

여기서 소버와 윌슨은 표상 방식의 차이를 이유로 친족 선택론이 거부되어야 한다고 

말하고 있다. 한 이론은 인과적 과정을 설명하고 다른 이론은 그렇게 하지 못하기 

때문이다. 그렇다면 원인에 대한 설명을 제공하는지 여부를 이론 선택의 중요한 

기준으로 정하고, 그것을 바탕으로 동등성 논제를 반박하면 되지 않을까? 대부분의 

과학자들은 인과적 설명이 과학적 설명의 중요한 부분이라고 생각하므로 이 주장은 

설득력이 있다. 그러나 소버와 윌슨은 그렇게 주장하지 않는다. 

 

만일 우리가 단지 주어진 형질이 진화할 지의 여부에만 관심이 있다면, 

선택 단위를 고려할 필요가 없다. 이 경우, 여러 시각이 모두 유용하다. 만일 

다수준 선택과 연관된 문제를 다룰 경우에는 적절한 정보가 요구되고, 하나의 

시각으로 수렴된다(Wilson and Wilson 2007, 338). 

  

두 (계산) 방법은 동등하게 올바르고 공존할 필요가 있다. 왜냐하면 두 

방법은 다른 목적에 유용하기 때문이다…두 방법은 동일한 생물학적 가정을 

가지고 동일한 결과에 도달한다는 의미에서 동등하다. 그것들은 정보의 양에 

있어서 다르다(Wilson 2015, 35-38). 
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인용된 서술에서 드러나는 입장은 오히려 동등성 논제에 가까운 것처럼 보인다. 

왜냐하면 두 이론은 공존할 필요성이 있으며 맥락에 따라서 유용한 이론이 있다고 

말하기 때문이다. 

어느 부분에서는 표상 방식의 차이가 다른 이론을 배제해야 할 이유인 것처럼 

말하고, 다른 부분에서는 두 이론이 공존할 수 있다고 말하기 때문에, 소버와 윌슨의 

진의를 알기 어렵다. 리브(K. Reeve) 또한 같은 이유로 소버와 윌슨이 상반되는 두 

입장을 동시에 취한다고 비판한다(Reeve 2000). 결론적으로 표상 방식의 차이가 가지는 

이론적 중요성을 명확히 해명하지 않았기 때문에, 관점 다원주의가 동등성 논제에 대한 

적절한 대응이 될 수 있는지 의심스럽다. 형질집단 선택론의 입장에서 가장 강력한 

대응은 인과적 과정에 대한 설명이 이론적으로 중요하고, 따라서 두 이론의 표상 

방식이 이론적으로 중요한 차이가 있기 때문에 동등성 논제는 성립하지 않는다고 

주장하는 것이다. 그러나 소버와 윌슨은 적극적으로 동등성 논제를 반박하지 않고, 

의미가 모호한 다원주의를 내놓았다.  

우리는 이 대응 전략의 배경에 친족 선택론과 형질집단 선택론의 관계에 대한 

특정한 방식의 이해가 있다고 생각한다. 

 

우리가 이미 보인 것처럼, 친족 선택론은 더 일반적인 이론의 특수 

사례(special case)이다…따라서 인간의 사회적 행동을 연구하려면 특수 사례인 
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친족 선택론이 아니라 일반 이론인 다수준 선택론이라는 일반 이론이 

필요하다(Sober and Wilson 1999, 134). 

  

(친족 선택론을) 다수준 선택론으로 바꾸는 것은, 스포트라이트(spotlight)를 

끄고 전체 무대를 비추는 등을 켜는 것과 같다(Sober and Wilson 1999, 332). 

 

이 인용문이 보여주는 것처럼, 소버와 윌슨은 형질집단 선택론이 친족 선택론을 

‘포함’하는 것으로 이해한다. 형질집단 선택론은 더 풍부한 설명을 제공하고 친족 

선택론은 좁은 영역의 설명만을 제공하며, 또한 친족 선택론은 진화의 결과만을 

설명하지만 형질집단 선택론은 친족 선택론이 설명하는 결과만이 아니라 인과적 

과정까지 설명한다. 따라서 친족 선택론은 특수 이론이고 형질집단 선택론은 

일반이론이다. 이들이 이해하는 두 이론의 관계를 그림으로 그리면 다음과 같다.  
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그림 12. 소버와 윌슨의 두 이론의 관계 이해. 형질집단 선택론이 친족 선택론을 

포함한다. 

 

그림 12 로부터 이들이 사실의 문제에 있어서 두 이론이 동일하다고 이야기할 수 

밖에 없는 이유를 알 수 있다. 형질집단 선택론 안에 친족 선택론이 포함된다면 경험적 

증거는 두 이론의 우열을 가리는 데 역할을 할 수 없다. 친족 선택론을 일반 이론인 

형질집단 선택론이 포함하기 때문에 만약 경험적으로 친족 선택론이 오류라면 

마찬가지의 오류를 형질집단 선택론도 가질 수 밖에 없기 때문이다. 따라서 이 

구도에서는 경험적 검증에 의해서 어느 이론이 나은지 결정할 수 없다. 단지 더 

일반적이거나, 더 나은 이론이라는 인식론적 가치 기준에 의존해서 이론을 구별할 수 

있을 뿐이다. 그러므로 그렇기 때문에 <그림 1>로 관계를 이해하는 한, 소버와 윌슨은 

관점 다원주의라는 동등성 논제와 유사한 주장을 내놓을 수 밖에 없다. 

그러나 그림 12 는 오류에 바탕한다. 오류의 원인은 소버와 윌슨이 친족 선택론을 

지나치게 단순화한 나머지 그것이 아무런 인과적 설명을 하지 않는 것으로 파악한다는 
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데 있다. 그것이 이 장의 문제 제기이다. 다음 절에서 수학적 모형의 분석을 통해 

소버와 윌슨이 범한 오류를 보일 것이다.  

 

3.   친족 선택론과 형질집단 선택론의 분석 

 

이 절에서 저자는 친족 선택론과 형질집단 선택론의 실제 관계를 수학적 모형을 

중심으로 분석할 것이다. 두 이론 모두 수학적 모형이 이론의 중심에 있으므로, 그것에 

대한 분석이 가장 정확한 이해를 제공해 줄 것이다. 저자는 친족 선택론과 형질집단 

선택론 모두 이용하는 프라이스 방정식에서 분석을 시작하도록 하겠다(Frank 1998, 

2012, Hamilton 1964, Queller 1992a, Price 1970, 1972).  

 

∆" = $%&((, ") + , ∆" � 

<식 1> 프라이스 방정식 

 

프라이스 방정식은 진화론의 핵심 원리인 적응 원리(적응은 자연 선택의 산물이다)를 

훌륭하게 표현한다. 프라이스 방정식을 이용해서 진화적 변화를 기술하는 방법을 

프라이스 접근이라고 하자. 프라이스 접근의 특징은 개체군에 속한 각각의 개체 단위로 

변화를 측정한다는 것이다. 2 장의 그림 7 에서  프라이스 접근의 개체군 구조를 보였다. 

프라이스 접근은 진화적 변화의 양을 개체 단위로 측정하고, 전체 변화량은 단순히 
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개체군에 속한 개체들의 변화량의 합으로 계산된다.  프라이스 방정식 자체는 아무런 

경험적 의미를 갖지 않으며, 단지 개체군의 진화적 변화를 기술할 뿐이다. 

여기에 특정한 개체군 구조를 적용하면 형질집단 선택론의 수학적 모형을 얻을 수 

있다. 소버와 윌슨은 이 수학적 모형을 집단 수준에서 이타성을 설명하려는 목적을 

가지고 제안했다. 

 

진화론의 개체주의 전통과 인간 과학의 방법론적 개인주의는 개체 수준 

기능주의의 사례이다. 이 배경에 반발하는 이 책의 일차적인 메시지는 집단 또한 

기능적 단위일 수 있고 개체는 종종 유기체가 아니라 기관(organ)처럼 행동할 수 

있다는 것이다(Sober and Wilson 1999, 10). 

 

이 의도에 따라 소버와 윌슨은 ‘이타적인 형질은 집단내 선택의 손해를 집단간 선택의 

이득이 초과할 때, 진화할 수 있다’는 아이디어를 제안하고(Sober and Wilson 1999, 

101-118). 그것을 아이디어를 구현한 수학적 모형을 제안했다. 그 모형의 핵심은 

자연선택에 의한 진화적 변화를 집단내 선택의 결과와 집단간 선택의 결과로 구분해서 

기술하는 것이다. 이 구분은 프라이스 방정식의 개체군을 분할함으로써 표현될 수 있다. 

여기서 집단내 선택은 개체 수준에서 일어나는 변화로 이해되고 집단간 선택은 집단 

수준에서 일어나는 변화로 이해된다. 전체 변화는 두 수준에서 일어나는 변화의 합이다.  
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형질집단 선택론 모형 

 

  

위의 식이 프라이스 방정식으로부터 도출한 형질집단 선택론의 수학적 

표현이다(Sober and Wilson 1999, 73). 여기서 첫번째 항이 집단간 선택의 결과를,  

두번째 항은 집단내 선택의 결과를 기술한다. 이 식에 의해 표현되는 인과적 과정을 

2 장의 그림 9 에 보였다.  

그렇다면 이제 친족 선택론을 살펴보자. 앞 절에서 저자는 친족 선택론에 대한 

해석을 4 가지로 구분했다. 그리고 그 중에서 개체 선택 해석이 유력한 해석이라는 

결론을 내렸다. 이 해석의 핵심은 과정 #2 에 있다. 과정 #2 는 전체 개체군을 둘로 

분할한다. 한 분할은 관심 개체에 대한 것이고 다른 분할은 개체군 내의 나머지 

개체들에 대한 것이다. 3 장의 결론은 이 분할이 친족 선택론의 핵심이라는 것이었다. 

이 분할만으로도 일반화된 해밀턴 규칙을 얻을 수 있고 비판에 대응하는 것이 

가능하다. 또한 친족 선택론자들은 이 분할이 개체 선택을 설명해주는 것으로 

해석한다(Gardner, West, and Wild 2011, Taylor and Frank 1996, West, El Mouden, and 

Gardner 2011). 그리고 친족 선택론이 지지자들이 생각하는 인과적 구조를 2 장의의 

그림 8 에 보였다.  
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이상의 분석으로부터 친족 선택론과 형질집단 선택론의 수학적 모형의 구조를 다음 

그림으로 요약할 수 있다. 

 

 

그림 13. 친족 선택론과 형질집단 선택론의 이론 구조. 두 이론 모두 프라이스 

방정식에서 도출된다. 

이 그림이 보여주는 요점은 친족 선택론과 형질집단 선택론의 수학적 모형 모두 

프라이스 방정식에 특정한 개체군 분할 방식을 적용하면 도출된다는 것이다. 다음 

절에서 이 분석 결과가 소버와 윌슨의 관점 다원주의에 어떤 문제를 일으키는지 

살펴보도록 하겠다. 

 

4.   관점 다원주의의 문제점 

 

지금까지 두 이론의 수학적 모형의 관계를 분석했다. 이제 소버와 윌슨의 시각과 

앞 절의 분석 결과를 비교하도록 하자. 중요한 차이는 소버와 윌슨의  그림 12 은 

형질집단 선택론이 친족 선택론을 포함하는 것으로 이해하는 반면, 그림 13 는 두 
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이론을 하나의 수학적 모형에서 다른 전제를 가지고 도출된 동등한 이론들로 본다는 

것이다. 이 절에서 저자는 왜 소버와 윌슨이 잘못된 이해로 나갔으며, 그로 인해 관점 

다원주의를 주장하는 오류를 범하게 되었는지 보일 것이다. 

앞 절에서 보인 것처럼 두 수학적 모형 모두 특정한 방식으로 전체 개체군을 

분할한다. 형질집단 선택론은 개체군을 집단 단위로 분할하고 친족 선택론은 관심 

개체와 나머지 개체들로 분할한다. 여기서 소버와 윌슨이 이 분할에서 인과적 의미를 

도출한다는 사실이 중요하다. 형질집단 선택론의 수학적 모형 <식 3>을 얻으려면 먼저 

개체군을 집단들로 분할해야 한다. 그리고 그것을 프라이스 방정식에 적용하면 

<식 3>을 얻을 수 있다. 이 <식 3>에 대해 이들은 다음과 같이 말한다.  

 

(우변의) 첫번째 항은…집단내 선택의 척도로 기능한다. 두번째 항은…집단간 

선택의 척도이다…(식 3)은 집단내, 집단간 선택이 진화의 최종 결과에 영향을 

준다는 것을 명확히 표현한다(Sober and Wilson 1999, 74). 

 

여기서 소버와 윌슨이 형질집단 선택론이 인과적 과정을 설명한다고 말할 때, 그들이 

염두에 두는 것은 이 이론이 집단 내, 집단 간 선택이라는 두 서로 다른 인과적 경로가 

존재함을 가정하고, 그 가정에 따라 진화적 변화를 둘로 나눠서 기술한다는 점이다. 

이때 <식 3>이 집단 선택이라는 인과적 의미를 갖게 되는 이유는 개체군을 집단 단위로 

분할하고, 이 분할된 집단 사이에서 일어나는 변화를 두 항으로 나눠서 기술하기 

때문이다. 즉, 형질집단 선택론의 인과적 설명은 개체군을 집단으로 분할하는 것에서 
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시작해서 <식 3>을 얻고 그것을 집단 선택이라는 인과적 과정을 설명하는 것으로 

해석함으로써 완성된다. 

그런데 여기서 소버와 윌슨이 간과한 사실은 친족 선택론의 모형(개체 선택 해석) 

또한 마찬가지로 개체군의 분할을 통해서 구성되었다는 점이다. 이 문제를 살펴보려면 

잠시 2 장의 분석을 돌아볼 필요가 있다. 2 장에서 저자는 친족 선택론이 사실 여러 

과정을 거쳐서 구성된 복잡한 이론이고 그로 인해 다른 해석의 여지가 열려 있음을 

보였다. 위계적 모형 시각의 분석에 따라 친족 선택론은 적어도 4 가지의 해석으로 

다르게 이해될 수 있다. 그 해석 중에서 인과적 의미를 포함하지 않은 해석은 프라이스 

접근 해석 밖에 없다. 따라서 소버와 윌슨의 말대로 친족 선택론을 단지 적합도를 

평균화 하고 아무런 인과적 설명을 하지 않는 것이라고 이해한다면 우리는 프라이스 

접근 해석에 따라야 할 것이다. 그러나 이미 보인 것처럼 이 해석은 친족 선택론에 

대한 올바른 해석일 수 없다. 따라서 친족 선택론이 평균화 오류를 범하고 그로 인해 

인과적 과정에 대한 설명을 제공하지 못한다는 소버와 윌슨의 주장은 비판의 대상이 

되는 이론을 심각하게 단순화 한 것이다.  

이 단순화는 평균화 오류(averaging fallacy)에 대한 주장에서도 드러난다. 이것은 

친족 선택론을 비판하고 형질집단 선택론을 옹호하는 대표적인 논거로 소버와 윌슨이 

제안한 것이다. 그것은 적합도의 평균값(자손 수의 기대값)으로 변화를 기술하는 친족 

선택론이 특정한 상황에서 심슨의 파라독스(Simson's paradox)와 유사한 오류를 

발생시킬 수 있다는 내용을 담고 있다. 이 오류가 발생하는 이유는 친족 선택론의 

평균화 과정에서 '개체군에 대한 정보'가 사라지기 때문이다.  
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(친족선택론은) 진화적 결과에 기여하는 분리된 인과적 과정을 구별하는 데 

실패한다. 진화한 형질이 높은 평균 적합도를 가진다는 요약된 기술에는 그에 

대한 상세한 정보가 없다(Sober and Wilson 1999, 32). 

 

그러나 평균화 오류의 문제는 3 장의 분석 결과와 대치된다. 이 논제는 친족 

선택론이 단순히 적합도의 평균값으로 변화를 기술만 한다는 주장을 담고 있다. 

그러므로 이 논제는 3 장에서 구분한 4 가지 해석 중에서 프라이스 접근 해석에 

기반한다. 그러나 이미 우리가 논의한 것처럼 친족 선택론을 단순히 프라이스 접근과 

동치시킬 수 없다. 따라서 위계적 모형 시각의 맥락에서 소버와 윌슨의 오류를 

지적한다면 관점 다원주의의 문제는 프라이스 접근과 친족 선택론을 구분하지 못하는 

것이라고 말할 수 있다. 그러므로 이들의 오류 또한 이론의 해석의 문제에서 기인한다.  

저자는 이미 친족 선택론에 대한 해석으로 가장 적절한 것은 개체 선택 해석임을 

밝혔다. 이 해석에 따라 <식 2>로 돌아가보자. 이 식을 도출하기 위해 해밀턴은 먼저 

전체 개체군을 관심 개체와 나머지 개체들로 분할했다. 이어서 그는 선형 회귀 

모형이라는 수학적 방법을 적용해, 각각의 분할에 대해 직접 적합도와 간접 적합도로 

진화적 변화의 양을 측정한다. 그리고 이 과정은 개체가 전체 개체군에 영향을 미치는 

인과적 과정으로 해석된다. 이 전체 과정은 소버와 윌슨이 형질집단 선택론에 인과적 

의미를 부여하는 과정과 동일하다. 
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 형질집단 선택론 친족 선택론 

개체군 분할 집단 vs. 집단 개체 vs. 나머지 개체 

인과적 과정 집단간선택 + 집단내선택 직접적합도 + 간접적합도 

<표 4> 두 이론의 인과적 설명의 구성 

 

<표 4>는 두 이론이 인과적 의미를 갖게 되는 과정을 비교한 것이다. 두 이론의 인과적 

설명은 다르지만, 동일한 과정(개체군 분할)을 거친다는 사실을 확인할 수 있다. 따라서 

소버와 윌슨이 형질집단 선택론이 인과적 의미를 갖는다고 주장한다면, 그들은 친족 

선택론 또한 인과적 의미를 가진다고 말해야 한다. 왜냐하면 형질집단 선택론과 

마찬가지로 친족 선택론 또한 개체군 분할을 하기 때문이다. 

그렇다면 소버와 윌슨은 형질집단 선택론과 친족 선택론의 관계를 그림 12 의 포함 

관계로 이해한 것은 오류이다. 이들이 두 이론의 관계를 그렇게 이해한 이유는 친족 

선택론을 진화의 결과만을 설명하는 형질집단 선택론의 특수 사례라고 생각했기 

때문이다. 그러나 친족 선택론을 개체 선택 해석으로 이해한다면 두 이론은 각자 다른 

인과적 설명을 제공하는 동등한 위치에 있는 이론이다. 친족 선택론이 설명하는 인과적 

과정은 형질집단 선택론의 것과 전혀 다르므로 형질집단 선택론이 친족 선택론을 

포함할 수 없다. 따라서 두 이론의 올바른 관계는 그림 13 의 구조로 이해되어야 한다.  

 

5.   소결 
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관점 다원주의는 저자가 3 장에서 얻은 결론과 충돌한다. 왜냐하면 관점 다원주의는 

형질집단 선택론만이 인과적 과정을 설명한다고 주장하는 데 반해, 저자의 결론은 친족 

선택론 또한 인과적 과정을 설명한다는 것이었기 때문이다. 지금까지의 분석은 관점 

다원주의가 친족 선택론을 잘못 이해하고 있다는 사실을 보여준다. 저자는 수학적 

모형의 분석을 통해, 친족 선택론과 형질집단 선택론이 다른 종류의 인과적 주장을 

포함한 이론이란 것을 보였다.  결국 소버와 윌슨은 비판의 대상이 되는 경쟁 이론을 

지나치게 단순화한 나머지 일종의 허수아비 논증을 펼친 것이다. 그로 인해 관점 

다원주의는 친족 선택론자들을 설득하지 못했을 뿐만 아니라, 선택 수준의 문제를 푸는 

데 도움이 되지 못했다. 궁극적으로 그 이유는 이 다원주의가 오류에 기반하고 있기 

때문이다. 따라서 저자는 형질집단 선택론이 관점 다원주의를 버려야 한다고 생각한다. 

결국 형질집단 선택론을 둘러싼 논란 또한 이론에 대한 해석의 문제에서 비롯된 

것이다. 관점 다원주의는 친족 선택론을 단순히 진화적 변화의 양적인 기술만을 

제공하는 이론으로 해석했다. 그러나 소버와 윌슨이 친족 선택론을 주의 깊게 

살펴봤다면 그렇게 간단히 다룰 수 없었을 것이다. 따라서 관점 다원주의에 대한 

논란은 이론에 대한 해석의 문제가 발생하는 한 사례이다. 그리고 이론에 대한 적절한 

이해가 동반된다면 논란의 많은 부분이 불식될 수 있다는 것을 보여준다.  
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5 장. 주류 관점에 대한 비판 

 

지금까지 저자는 친족 선택론과 형질집단 선택론의 문제들을 다뤘다. 3 장에서는 

친족 선택론에는 여러 해석이 가능하며 그 중 가장 유력한 해석은 개체 선택 해석이란 

결론을 내렸다. 4 장에서는 관점 다원주의의 문제를 보이고, 친족 선택론 또한 형질집단 

선택론과 마찬가지로 인과적인 이론이라고 결론 내렸다. 두 장의 분석 결과는 두 

이론이 서로 다른 인과적 과정을 전제하는 이론들이라는 사실을 보여준다.  

그런데 이 결론은 두 이론의 관계에 대한 주류의 견해라고 할 수 있는 입장과 

대립한다. 따라서 그 관점과 본 연구의 분석 결과의 차이에 대해 논의할 필요가 있다. 

그를 위해 먼저 1 절에서 주류 견해의 내용을 살펴보고 그 주장을 요약할 것이다. 

이어서 2 절에서 위계적 모형 시각의 분석이 다원주의에 대해 일으키는 문제에 대해서 

논의하도록 하겠다. 이어서 저자의 대안을 제안하는 것으로 이 장을 마치도록 하겠다. 

 

1.   주류 관점 

 

2010 년에는 중요한 논쟁이 있었다. 친족 선택론(혹은 포괄적합도)34 이론에 대해 

3 명의 과학자가 반론을 폈고, 그에 대응해서 136 명의 과학자들이 재반박 논문을 

실었다(Abbot, et al. 2011). 이 논문의 저자에는 코스미디스(R. Cosmides), 두갓킨(L. A. 

                                       
34 논문에서 원래 사용된 용어는 포괄 적합도(inclusive fitness)이나 혼동을 피하기 위해 이 장에서는 

친족 선택론으로 적는다.  
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Dugatkin), 가드너(A. Gardner), 그래펜(A. Grafen), 마셜(J. Marshall), 퀠러(D. 

Queller), 웨스트(S. West), 웨스트-에버하드(M. J. West-Eberhard) 등의 저명한 진화론 

연구자들이 다수 포함되므로, 이 논문에 포함된 선택 수준 문제에 대한 입장을 주류 

입장이라고 부르기에 부족함이 없을 것이다. 따라서 저자는 이 논문에서 천명된 입장을 

주류 관점으로 규정하고 이를 중심으로 논의를 진행하도록 하겠다.  

이들은 이 논문에서 다음 두 주장을 통해서 노왁(M. Nowak), 타니타(C. E. 

Tanita), 윌슨(E.O. Wilson)을 비판한다. 

 

(주장 1). 친족 선택론은 자연 선택에 의한 모든 진화적 변화를 설명하는 

일반 이론(general theory)이다. 

(주장 2). 다수준 선택 모형은 한 과정을 다르게 표현한 것에 불과하다. 

따라서 그것은 친족 선택론과 동일한 예측을 내놓으며, 그런 면에서 새로울 것이 

전혀 없다.  

 

주장 1 은 다음의 인용문에서 드러난다. 

 

 노왁 등은 (친족 선택론)과 표준 자연 선택론(standard natural selection 

theory)를 부당하게 나눈다. 자연 선택은 자연계의 설계를 설명하고, (친족 

선택론)은 그 설계가 무엇을 위한 것인지를 설명한다…따라서 친족 선택론은 

자연 선택의 유전적 이론 자체 만큼이나 일반적이다(Abbot et al. 2011, E1) 
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이들의 말에 따르면 노왁 등은 일반 이론와 특정 사례에 대한 모형을 혼동하고 

있다. 이들은 친족 선택론자가 이론에 제약 조건을 추가하는 것은 경험적으로 검증 

가능한 예측을 만들기 위해서라고 말한다. 여기서 특정한 사례를 설명하기 위해 도입된 

조건을 이론 자체의 제약이라고 봐서는 안된다는 것이다. 그럼에도 비판자들은 이 

과정에서 추가된 제약을 이론의 본질적인 부분으로 착각하고 있기 때문에 이론 전체가 

제약적이라고 오해를 하고 있다는 것이다. 그러나 일반 이론인 친족 선택론은 모든 

진화적 변화를 설명하는 일반적인 이론이라는 것이 주장 1 의 요지이다. 

주장 2 는 앞서 논의한 동등성 논제와 유사하다. 

 

그러므로 다른 방법을 사용해서 얻은 예측이 동일한 것은 놀라운 일이 

아니다…(노왁 등의) 모델의 내놓는 예측은 해밀턴의 원래 작업을 단지 

재확인(cofirm)한 것에 불과하다(Abbot, et al. 2011, E2) 

 

여기서 이들은 노왁 등이 제안한 새로운 모형은 동일한 예측을 내놓기 때문에 

경험적으로 새로은 것이 전혀 없다고 말한다. 더 나아가 이들은 노왁 등의 방법은 친족 

선택론 보다 덜 일반적이며 연구에 가장 유용한 것은 친족 선택론이라고 말한다. 

종합해보면 주류 관점은 동등성 논제 보다 강한 입장이다. 동등성 논제는 

주장 2 만을 포함하나 이 입장은 주장 1 을 추가적으로 가지기 때문이다. 그런데 본 
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연구의 맥락에서 흥미로운 점은 주류 관점 또한 이론의 위계를 인정한다는 점이다. 

논문에서 이들은 친족 선택론에 적어도 두 수준의 이론의 위계가 있다고 말한다.  

 

노왁 등은 완전히 일반적인 이론(completely general theory)과 특정 사례에 

대한 모형(models of specific cases)을 혼동한다. 연구자들은 연구의 대상인 

시나리오를 분석적으로 추적가능한(analytical tractability) 모형으로 만들기 위해 

종종 제한 가정(limiting assumption)을 만든다(Abbot, et al. 2011, E1).  

 

이 인용문에는 두 수준의 위계가 등장한다. 상위에 완전히 일반적인 이론이 있고 

하위에 특정 사례에 대한 모형이 있다. 연구자들은 상위의 일반 이론에 제한 가정을 

추가해서 구체적인 시나리오를 묘사하는 하위의 모형을 만든다. 이 과정은 2 장에서 

설명한 하위 수준 모형을 설계하는 과정과 동일하다. 따라서 이론에 위계를 인정한다는 

면에서 주류 입장은 위계적 모형 시각과 유사한 내용을 담고 있다. 그러나 그 수준에 

대한 해석은 다르다. 2 장에서 저자는 상위 수준 모형과 하위 수준 모형을 다른 

모형으로 이해해야 한다고 주장했다. 두 수준의 모형이 가지는 내용이 다를 뿐만 

아니라 서로 다른 이론적 목표를 가진다는 것이 그 이유였다. 그러나 주류 관점은 상위 

수준의 모형만이 진정한 친족 선택론이며 하위 수준의 모형은 단지 그것에서 파생된 

특수한 모형일 뿐이라고 주장한다. 이 아이디어는 주장 2 를 입증하는 데 중요하다. 두 

이론의 모형이 한 과정의 다른 시각에 불과하다는 주장을 하려면 그 이유를 설명해야 
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하기 때문이다. 주류 관점의 주장대로 형질집단 선택론의 모형이 가장 일반적인 이론인 

친족 선택론에서 파생된 모형이라면 주장 2 를 쉽게 정당화하는 것이 가능하다.  

지금까지 주류 관점을 소개했다. 위계적 모형 시각의 언어를 빌어 이 관점을 

표현하면, 이 관점은 친족 선택론을 상위 수준의 모형으로 이해하는 것이다. 그리고 

하위 수준의  해밀턴 규칙이나 형질집단 선택론 등은 친족 선택론에 포괄되는 특정한 

사례에 대한 모형으로 이해한다. 이 관점에 따르면 노왁 등의 비판은 자연스럽게 

부적절한 것이 된다. 주류 관점에서 보면 일반 이론에 대한 비판만이 친족 선택론에 

대한 적법한 비판인데도 불구하고, 비판자들은 지엽적인 문제만을 지적하고 있기 

때문이다. 

그러나 저자는 이 관점이 이론에 대한 적절한 해석이라고 생각하지 않는다. 이 

해석을 받아들이면 여러가지 문제가 발생하기 때문이다. 다음 절에서 이 해석이 가지는 

문제점들을 살펴보겠다. 

 

2.   주류 관점의 문제들 

 

앞 절에서 보인 것처럼 주류 관점은 위계적 모형 시각과 마찬가지로 모형들의 

위계를 인정한다. 그러나 주류 관점은 상위 수준만이 친족 선택론을 이해하는 데 

적절한 수준이라고 본다. 이 절에서는 이 주장의 타당성을 살펴볼 것이다. 그를 위해 

먼저 주류 관점의 의미를 세부적으로 분석할 필요가 있다. 3 장에서 저자는 친족 선택론 
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혹은 포괄 적합도 이론에 대한 세부적인 의미로 4 가지 해석을 구분했다. 그 중에서 

주류 관점은 어떤 해석을 지지하는 것일까? 

적어도 주류 관점은 친족 관계 해석을 거부한다. 논문에서 저자들은 근친도 뿐만 

아니라 다른 변형(variable) 또한 이 분야에서 중요하다고 말한다(Abbot, et al. 2011, 

E1). 또한 주류 관점은 해밀턴 규칙 해석도 거부한다. 앞서 보인 것처럼 해밀턴 규칙을 

얻기 위해서는 가법성, 약선택 등의 제약 조건이 요구된다. 그러나 주류 관점은 이런 

제약 조건이 친족 선택론의 본질적인 부분이 아니라고 말한다.  

 

노왁 등은 (친족 선택론)이 다수의 엄격한 가정을 요구한다는 잘못된 주장을 

했다…일반화된 이론은 그 중 어느 것도 필요로 하지 않는다(Abbot, et al. 2011, 

E1). 

 

실제로 논문에 포함된 여러 연구자들은 일반화된 해밀턴 규칙에 대해 찬성하는 

입장이므로(Gardner, West, and Wild 2011, Marshall 2016), 주류 관점은 좁은 형태의 

해밀턴 규칙으로 친족 선택론을 한정하지 않을 것이다.  

개체 선택론 해석의 경우는 약간 미묘하지만 주류 관점은 결국 이 해석도 거부할 

것이다. 앞서 보인 것처럼 개체 선택론 해석은 친족 선택론의 분할 방식이 인과적 

의미를 가진다는 것이다. 그러나 주류 입장은 분할은 단순히(simply) 직접 적합도와 

간접 적합도로 나눈 것이라고 말할 뿐, 그 사실에 인과적 의미를 부여하지는 

않는다(Abbot, et al. 2011, E1). 만약 그 분할에 인과적 의미를 부여한다면 노왁 등이 
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제안한 모형을 단지 친족 선택론을 재확인한 것에 불과하다고 말할 수 없을 것이다. 

노왁 등의 모형은 명백히 친족 선택론과 다른 인과적 과정을 가정하는 다수준 

선택론이므로(Nowak, Tarnita, and Wilson 2010), 분할 방식에 이론적 중요성을 

부여하면 다른 분할 방식을 사용하는 다수준 선택론에 대해서 그것이 단지 한 과정을 

다른 시각에서 설명한 것에 불과하다고 말할 수 없다. 

따라서 주류 관점은 해석 중에서 프라이스 접근 해석을 취하는 것으로 봐야한다. 

프라이이스 접근 해석은 친족 선택론이 모든 진화적 변화를 설명하는 일반 이론이라는 

주장 1 과 잘 맞는다. 또한 그 사실은 이 관점이 이론의 경험적 예측을 ‘진화적 변화의 

양적인 측면에서만 다룬다는 부분에서도 드러난다.  

 

(친족 선택론)은 개체군 유전학에 기초해서, 자연 선택이 표현형을 어떻게 

결정하는지(how natural selection shapes phenotypes) 예측하는 데 사용된다. 

따라서 다른 방법으로 얻어진 예측과 친족 선택론에 의한 예측이 동일한 것은 

놀라운 일이 아니다(Abbot, et al. 2011, E1). 

 

해밀턴의 원래 요점은 만약 충분한 적합도 이득이 있다면, 이타성이 

친족(relatives) 간에 선호된다는 것이다(Abbot, et al. 2011, E2). 

 

인용문에 나타난 것처럼 주류 관점에서는 자연 선택이 어떻게(how) 개체군을 

바꾸는지, 즉 적합도의 양적인 고려를 이론의 핵심으로 본다. 여기서 진화의 구체적인 
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과정이나 원인은 부차적인 것이다. 그런 면에서도 주류 관점은 프라이스 접근 해석에 

해당한다고 할 수 있다. 

그러나 프라이스 접근 해석으로 친족 선택론을 이해하면 주류 관점의 주장이 잘 

설명되지만, 다른 종류의 문제가 발생한다. 저자는 이 새로운 문제를 두 가지 문제로 

구분해서 살펴보도록 하겠다. 

 

l   동어반복 문제 

 

앞서 저자는 프라이스 접근 해석이 동어반복 비판에 노출됨을 보였다. 이 문제는 

궁극적으로 프라이스 방정식이 논리적으로 동어반복이기 때문에 발생한다(Allen, 

Nowak, and Wilson 2013). 따라서 친족 선택론이 핵심이 프라이스 방정식이라면 친족 

선택론은 자연 선택에 의한 모든 변화를 설명하는 일반성을 갖는다는 주류 관점의 

주장이 사소하게(trivial) 입증된다. 그러나 대신 친족 선택론은 현상을 단지 기술할 뿐, 

경험적 검증이 불가능한 이론이 된다(Birch 2014). 

반세기 전에 포퍼(K. Popper)가 보여준 것처럼 반증가능성(falsifiability)은 과학의 

객관성을 보여주는 중요한 요소이다. 

 

필자는 틀림없이 어떤 체계가 경험에 의해 검사될 수 있을 때에만 그것을 

경험적 혹은 과학적이라고 인정할 것이다…경험적 과학 체계는 경험에 의해 논파 

가능해야 한다(포퍼 2001, 48). 
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포퍼의 이 주장은 과학이 경험적 사실에 바탕한다는 직관에 의존한다. 그는 과학이 

객관성을 가지는 이유는 검증이 가능하기 때문이라고 생각한다. 많은 과학자들 또한 이  

의견에 동조하여 반증가능성이 과학 이론이 가져야 할 최소한의 조건이라고 생각한다. 

그러나 프라이스 방정식 자체는 동어반복이고, 그것은 항상 참일 수 밖에 없으므로 

경험에 의해 반증이 가능하지 않다. 따라서 프라이스 방정식이 전제하는 정의들을 

받아들이는 한, 프라이스 접근 해석에 따르는 친족 선택론은 경험적으로 반박 불가능한 

이론이라는 논리적 귀결이 나온다. 과학이 경험에 의존한다는 상식이 널리 공유되어 

있다는 점을 고려하면, 그것은 받아들이기 힘든 결론이다. 

여러 비판자들이 이 문제를 지적했다(Allen, Nowak, and Wilson 2013, Allen and 

Nowak 2016, Birch 2014, Birch and Okasha 2014). 대표적으로, 앨런 등은 주류 관점에 

대해서 예측력과 인과적 설명력을 문제 삼는다. 이들의 말에 따르면 프라이스 방정식을 

적용한 결과는 이미 알려진 변수들에 회귀적 방법을 적용한 것일 뿐이다. 따라서 친족 

선택론은 통계적 상관만을 보여줄 뿐 인과 관계를 설명해주지 못한다(Allen, Nowak, 

and Wilson 2013, 20317). 그러므로 주류 관점이 설명하는 친족 선택론은 인과에 

대해서 설명하거나 시험 가능한 예측을 내놓는 통상적인 과학 이론이 아니라, 단지 

현상을 기술하기만하는 이론이다. 

이 문제제기를 피하는 한가지 방법은 진화론의 설명 방식이 인과성(causality)와 

무관하다고 주장하는 것이다. 통계주의자(statisticalists)로 불리는 연구자들은 진화 
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자체가 인과적 과정이 아니라 통계적인 과정이라고 주장한다. 이들은 진화론의 설명 

또한 단지 수학적 원리에 개체군의 변화를 귀속시키는 것일 뿐이라고 주장한다.  

 

자연 선택은 본질적으로 수학적이다. 그것은 특정한 인과적 법칙과 

무관하다(Matthen and Ariew 2002, 74).  

 

실제로 인류는 천문학 이론이 없었던 시기에도 꾸준히 천문학 기록을 남겼다. 그 

기록들은 여전히 과학사의 일부로 남아있다. 마찬가지로 단지 개체군의 진화적 

변화량을 통계적으로 기술만 한다고 해서 우리에게 전혀 정보를 주지 않는다고 말할 

수는 없을 것이다. 티코 브라헤가 남긴 기록을 이어 받아 케플러가 중요한 천문 법칙을 

발견한 것처럼, 단지 개체군의 변화량에 대한 정보가 과학적 지식의 증가에 일정한 

역할을 한다면 그것을 과학의 일부로 볼 수도 있을 것이다. 

그러나 진화론이 인과적 설명을 하지 않는다는 주장을 과학자들이 받아들일지는 

의문이다. 밀스테인(Milstein)이 행한 조사에 따르면 연구자들은 대부분 진화론이 

인과적 과정에 대한 연구라고 생각한다(Millstein 2006). 또한 주류 관점이 통계주의 

입장을 염두에 두고 자신들의 입장을 주장하는 것은 아닌 것 같다. 주류 관점 또한 

친족 선택론이 반증가능한 예측을 만들었고, 예측을 검증하는 데 성공했다는 점을 

강조하기 때문이다(Abbot, et al. 2011, E1). 

무엇보다 중요한 문제는 주류 관점에 따라 인과적 설명을 하지 않는다는 것을 

인정하면 선택 수준의 문제와 무관한 이론이 된다는 점이다. 통계주의자의 말대로 친족 
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선택론이 단지 현상을 기술할 뿐이라고 하자. 그러면 무엇을 근거로 다수준 선택론이 

현상을 기술하는 다른 방법일 뿐이라는 주장을 할 수 있을까? 로버트 윌슨(R. 

Wilson)의 두 다원주의 구분의 도움을 받아 이 문제를 상세히 살펴보자. 윌슨은 선택 

수준 논쟁과 관련된 다원주의를 단위 다원주의(unit pluralism)과 모형 다원주의(model 

pluralism)로 구분한다. 그의 구별에 따르면 단위 다원주의는 선택 단위가 여러가지 

존재한다는 주장이다. 따라서 이 다원주의는 다수준 선택론자의 입장이다. 이 

다원주의는 본질주의(fundamentalism)과 대립한다. 여기서 본질주의란 자연계에 하나의 

근본적인 선택 수준 만이 존재한다는 주장으로 주류 관점이 취하는 입장이다. 반면 

모형 다원주의는 맥락이 다른 입장이다. 이 다원주의는 하나의 인과적 과정을 설명하는 

서로 경쟁하지 않는(non-competing) 자연 선택의 모형이 있다는 입장이다(Wilson 

2003, 533). 윌슨이 위와 같은 구분을 한 이유는 두 다원주의가 다른 층위에 있다는 

것을 보이기 위해서이다. 즉, 모형 다원주의가 참이어도 본질주의가 증명되는 것은 

아니며, 역으로 본질주의가 참이어도 모형 다원주의가 증명되는 것이 아니다. 윌슨은 

친족 선택론자들이 그럼에도 두 수준을 교묘히 섞어서 논리를 비약 하고 있다고 

비판한다.  

만약 친족 선택론이 단지 프라이스 방정식으로 진화적 변화를 기술하는 이론일 

뿐이라면 윌슨이 제기한 문제가 심각해진다. 친족 선택론이 통계적이라면, 즉 

자체적으로 인과적 내용을 포함하지 않는다면, 그것은 본질주의에 대해서 아무 것도 

설명해주지 못할 것이다. 그렇다면 친족 선택론 자체는 선택 수준의 문제와 무관한 

이론이 된다. 친족 선택론으로 모든 진화적 변화를 기술 가능해도, 그 모든 변화가 
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하나의 선택 수준에서 일어난다는 근거가 될 수는 없다. 주류 입장을 취하는 

연구자들은 친족 선택론으로 모든 진화적 변화를 설명할 수 있다는 이유를 들어 마치 

수준이 하나인데 다수준 선택론이 그 사실을 비트는 것처럼 말한다. 그러나 프라이스 

접근 해석이 모든 변화를 설명할 수 있는 일반성을 가지는 이유는 그것이 정의에 의해 

만들어진 동어반복이기 때문이다. 이 경우 일반성은 선택 수준에 대한 경험적 근거가 

될 수 없다.  

따라서 친족 선택론이 통계적인 이론이라면, 다수준 선택론이 새로운 통찰을 주지 

못한다거나 대안이 아니라는 주류 관점의 비판은 모순이 된다. 4 장에서 보인 것처럼 

형질집단 선택론과 같은 다수준 선택론은 명백히 인과적 주장을 포함하고 있다. 

그러므로 친족 선택론이 인과적 내용을 담고 있지 않다면 다수준 선택론은 이미 친족 

선택론이 설명하지 못하는 부분을 설명하고 있는 것이다.  

 

l   과학적 설명의 문제 

 

앞의 문제는 궁극적으로는 과학적 설명의 본질에 대한 철학적 문제와 연결된다. 

주류 관점은 생물학적 진화를 개체군 내 형질의 빈도 변화로 정의하고 그 변화의 양을 

진화 이론이 내놓는 결과로 정의한다. 진화론이 내놓는 과학적 설명이 단순히 진화의 

결과를 보여주는 것이라면 다수준 선택론에 새로운 통찰이 없다는 그들의 주장은 

타당할 것이다. 그러나 저자가 제기하고 싶은 문제는 그것이 전부냐는 것이다. 이 
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문제는 결국 진화론이라는 과학 이론이 우리에게 말해주는 것이 무엇이냐는 문제와 

연결된다. 

문제의 이해를 위해 다른 분야의 사례와 비교해 보자. 중세 물리학의 

‘임페투스(impetus)’와 뉴턴 물리학의 ‘운동량(momentum)’은 주어진 조건이 같다면 

항상 같은 값을 가진다. 그렇다면 중세 물리학과 뉴턴 물리학은 동일한 과학적 설명을 

제공해주는 것일까? 파이어아벤트(P. Feyabend)에 따르면 그렇지 않다(Feyerabend 

1962). 두 양은 수치적으로는 같지만 물리적 의미는 전혀 다르기 때문이다. 임페투스는 

운동의 원인에 해당하는 개념으로 동자(mover)가 물체를 밀거나 당기는 등의 직접 

접촉을 통해 물체에 가한 힘이다. 반면 운동량은 결과에 해당하는 개념이다. 운동량은 

외부에서 주어진 힘에 의해 물체가 자체로 가지는 양이다. 원인과 결과가 같은 의미를 

가지는 개념이라고 말할 과학자는 아마도 없을 것이다. 더 깊이 들어보면, 이 두 개념이 

다른 이유는 궁극적으로 두 이론이 전혀 다른 세계를 전제하기 때문이다. 중세 

물리학의 세계에서 운동하는 물체는 계속 힘이 주어져야만 계속 운동할 수 있다. 

그러므로 물체를 계속 운동하게 만들려면 계속 외부에서 힘이 가해져야 하는 데 그 

힘이 바로 임페투스이다. 반면 뉴턴 물리학에서 물체는 관성의 법칙을 따르므로 한번 

운동을 시작한 물체는 외부의 영향이 없다면 계속 운동한다. 뉴턴 물리학의 세계에서 

외부에서 계속 힘을 줄 필요가 없으므로 운동량은 물체 자체가 가지는 속성이 된다. 

따라서 두 개념은 전혀 다른 자연 세계를 가정하고 있다. 그렇다면 과연 임페투스와 

운동량이 동일한 자연적 현상을 설명한다고 할 수 있을까? 
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사실 두 양은 동일한 수식(P=mv)으로 표현할 수 있다. 따라서 과학적 설명을 좁게 

이해해서 수식의 값에만 주목하면 임페투스와 운동량이 동일하다는 결론이 나온다. 

그러나 과학 이론이 설명하는 것이 자연계의 여러 측면이라고 넓게 이해하면 두 양은 

다르다. 저자는 동일한 문제가 선택 수준 논쟁에도 발생하고 있다고 생각한다. 예를 

들어, 웨스트(S. West) 등은 다음과 같이 말한다. 

 

집단 선택론도 마찬가지로 집단 내 유전자 변화량 보다 집단 간 유전자 

변화량이 더 큰 경우 협동이 선호된다고 말한다. 그러나 그것은 친족 선택론의 

근친도가 증가하는 경우와 동일하다(West, El Mouden, and Gardner 2011, 247). 

 

여기서 주류 관점의 옹호자들은 근친도와 집단 선택론의 집단 내 선택과 집단 간 

선택의 차를 동일한 것이라고 말하고 있다. 그러나 위의 주장은 두 이론이 내놓는 결과, 

즉 개체군의 유전자 빈도 변화량에 한정하는 경우에만 참이다. 웨스트 등은 위 주장의 

근거를 다음과 같이 제시한다. 

 

모든 경우에, 두 방법은 동일한 문제에 적용될 경우, 동일한 결과를 

내놓는다. 두 방법이 프라이스 방정식에 바탕해서 형식화된 점을 감안하면 

그것은 놀라운 일이 아니다(West, El Mouden, and Gardner 2011, 247). 
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여기서 웨스트 등이 밝히고 있는 것처럼 친족 선택론과 형질집단 선택론이 같은 

결과를 내놓는 이유는 두 이론 모두 프라이스 방정식을 이용해서 형식화되었기 

때문이다. 그리고 본 논문의 2 장과 위 인용문이 알려주는 것처럼 여기서 ‘결과’라는 

단어의 의미는 프라이스 방정식에서 도출된 값이다. 그렇다면 두 이론이 한 과정을 

다르게 표현한 것에 불과하다는 주장이 가능한 이유는 주류 입장의 지지자들은 수식의 

값이 진화 이론의 핵심이라고 생각하기 때문이다. 특히 경험적 검증의 측면에서 이들은 

이 수치적인 결과를 중시한다. 

그러나 위 인용문의 “모든 경우, 모든 문제에 대해서 동일한 결과를 내놓는다”는 

말은 프라이스 방정식이 내놓은 결과에 대해서 질문하는 경우에만 타당하다. 만약 

질문을 바꾸면 그의 주장은 오류가 될 수 있다. 임페투스와 운동량이 P=mv 라는 같은 

식으로 표현될 수 있지만 그 배경에 있는 물리적 의미가 다른 것처럼, 근친도와 집단 

내-집단 간 차이도 동일한 수식인 프라이스 방정식으로 표현할 수 있지만 그것의 

생물학적 의미는 서로 다르기 때문이다. 

3 장에서 분석한 이론화 과정을 살펴보면 친적 선택론도 결과만을 내용으로 가지지 

않는다는 것을 알 수 있다. 해밀턴은 단지 진화적 변화의 결과만을 설명하려고 수학적 

모형을 설계하지 않았다. 만약 그가 그런 목적을 가졌다면 프라이스 방정식 수준에서 

연구를 멈췄을 것이다. 그러나 그는 멈추지 않고 인과적 의미를 가진 이론적 가정들을 

추가해서 이론의 의미를 더 풍부하게 만들었다. 모형 시각을 통한 분석을 통해 저자가 

보인 것처럼, 해밀턴은 단순히 연구의 편의를 위해 직접 적합도와 간접 적합도를 

분할하지 않았다. 이 분할에는 개체가 진화의 행위자성을 가진다는 인과적 의미가 
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들어있다. 특히, 친족 선택론자들은 이 의미를 이론의 핵심이라고 생각한다. 주류 

관점의 옹호자 또한 예외가 아니다. 

 

특히, 자연 선택은 유기체로 하여금 포괄적합도를 극대화하는 것처럼 적응을 

이끈다(Abbot, et al. 2011, E1) 

 

그레펜이 강조한 것처럼 이 이론적 프레임에서 선택의 인과적 책임성은 유전자를 

보유한 개체(bearer)에 있고 개체의 행위는 자신의 포괄적합도를 극대화하려 노력하는 

것처럼 나타난다(Grafen 2014, 1985, 2006, Gardner, West, and Wild 2011). 이때 

선택은 개체 수준에서 일어나는 과정이다. 그러므로 친족 선택론은 시작부터 인과적인 

이론이다(Birch 2016, Marshall 2016).  

그러나 주류 관점에 따르면 전통적으로 중요한 이론적 요소로 여겨진 개체의 

행위자성을 이론의 중심에서 제외해야 한다. 친족 선택론을 개체에 행위자성을 

부여하는 인과적인 이론으로 이해하면, 주류 관점에 문제가 발생하기 때문이다. 

2 장에서 보인 것처럼 친족 선택론은 개체군을 분할하는 방식에서 인과적 의미를 

얻는다. 그러나 형질집단 선택론은 다른 방식으로 분할한 모형이고 그것에 다른 종류의 

인과적 의미를 부여한다. 인과적 의미의 측면에서 두 이론은 다르다. 그렇다면 주류 

관점이 주장하는 것처럼 두 이론을 단지 한 과정을 다른 방식으로 표현한 것일 수 

없다. 두 이론은 서로 인과적으로 다른 과정을 다른 방식으로 표현한 결과물이다. 
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주류 관점의 옹호자들은 반복적으로 비판자들이 도구(tool)과 생물학적 

개념(biological concept)을 구분하지 못한다고 주장한다(Marshall 2016, West, El 

Mouden, and Gardner 2011). 그러나 지금까지의 논의에 비춰보면 오히려 도구와 

생물학적 개념을 구분하지 못하는 쪽은 주류 관점인 것으로 보인다. 친족 선택론이 

진화의 양적인 결과만을 내놓는 이론이라고 주장하면, 결과적으로 친족 선택론은 단지 

계산을 위한 도구가 된다. 이 절의 문제 제기는 사실 친족 선택론이 그렇게 좁은 

이론이 아니라는 데 있다. 이미 3 장에서 결론 내린 것처럼 그것은 생물학적 개념을 

포함한, 보다 더 풍부한 이론이다. 

따라서 친족 선택론을 단지 개체군의 빈도 변화만을 설명해주는 일반이론으로 

이해하는 주류 관점은 친족 선택론을 앙상하게 만든다. 그것은 많은 연구자들이 친족 

선택론의 핵심이라고 생각하는, 그리고 해밀턴이 친족 선택론을 구성하면서 의도한 

개체의 행위자성이라는 중요한 생물학적 개념을 이론에서 제거한다. 개념을 이론에서 

제거하고 나면, 남는 것은 계산을 위한 도구 밖에 없다. 물론 “진화론이 무엇을 

설명하는가?”는 어려운 질문이다. 그럼에도 단지 수식이 보여주는 것이 과학이 

설명하는 모든 것이라는 생각이 과학을 지나치게 협소하게 만든다는 데 의문을 표하는 

과학자는 거의 없을 것이다. 

 

3.   소결 
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이 장은 많은 진화론자들이 지지하는 입장을 주류 관점으로 지칭하고 그것을 두 

주장의 결합으로 분석했다. 이 주장은 첫째로 친족 선택론은 매우 높은 수준의 

일반성을 가진 이론이고 둘째로 그러므로 형질집단 선택론이 새로운 내용을 내놓은 

것이 없다는 내용을 가진다. 이 장에서 저자는 이 관점에 대해 두 가지 반론을 

제기했다. 첫째로, 모든 진화적 변화를 설명하는 일반 이론은 선택 수준에 대해서 아무 

것도 설명해주지 못한다. 형질집단 선택론은 선택 수준에 대한 내용을 포함하므로, 주류 

관점의 두 주장은 모순을 일으킨다. 둘째로, 주류 관점은 친족 선택론에서 개체의 

행위자성이라는 생물학적으로 중요한 내용을 제거한다. 따라서 주류 진화론자들이 이 

대응 방식은 눈 앞의 비판을 피해갈 수 있게 하지만 대신 친족 선택론을 앙상하게 

만든다. 

이와 같은 문제 때문에 주류 관점은 친족 선택론과 다수준 선택론의 이론적 구조에 

대한 적절한 이해 방식이 될 수 없다. 선택 수준의 문제를 다루는 맥락에서는 주류 

관점을 취해서는 안된다. 이 맥락에서 논쟁은 위계의 하위 수준으로 내려와서 이론을 

해석해야한다. 그것이 저자의 제안이다. 하위 수준에서 두 이론은 서로 다른 인과적 

과정을 설명하는 구별되는 두 이론으로 이해된다. 따라서 항상 우월한 하나의 이론이 

존재하는 것이 아니고 설명의 대상에 따라 적절한 이론이 있게 된다. 그렇다면 이론 

선택의 문제는 이론 수준에서 해결되는 문제가 아니라 경험적 문제가 된다. 그러나 이 

결론을 내리려면 약간의 논의가 더 필요하다. 다음 장의 결론에서 이 장을 포함한 본 

연구 전체를 종합하면서 이 문제를 더 논의하겠다. 

 



 135 

6 장. 결론 

 

결론에 앞서 과학 이론과 관련된 두 맥락을 구분하자. 모든 과학 이론은 

경험적으로 검증된 이후에야 신뢰를 얻을 수 있다. 이 맥락을 '경험적 검증의 맥락'이라 

부르자. 그런데 경험적 검증의 단계에 들어가기 위해 먼저 거쳐야하는 단계가 있다. 

이론을 검증하려면 그 이론의 내용이 무엇인지, 어떤 선행조건을 전제하는지, 실험을 

어떤 식으로 설계해야 하는지 등의 정보가 필요하다. 그것을 얻기 위해 이론을 

이해하는 단계를 '이론 해석의 맥락'이라고 부르자. 이 단계는 적절한 경험적 검증을 

위해 필수적으로 거쳐야하는 단계이다.  

이 구분에 따르면 지금까지 이 논문에서 다룬 논의들은 이론 해석의 맥락에 

위치한다. 여기서 저자가 제기하는 문제는 이 단계의 난이도와 복잡성이 선택의 단위 

논쟁에서 과소 평가되었다는 것이다. 지금까지 길게 논의한 것처럼 진화 이론은 결코 

간단한 이론이 아니다. 특히 친족 선택론과 형질집단 선택론을 비롯한 최신 이론들은 

갈수록 고도화된 수학적 방법론을 채용하고 있으며 이 발전 방향은 갈수록 경험 세계와 

이론의 관계를 직관적으로 유추하기 어렵게 만든다. 이론 해석의 복잡한 측면을 

간과했기 때문에 선택의 단위 논쟁에 관여한 연구자들은 서로 다른 이해 방식을 가지고 

논쟁에 임했다. 그로 인해 이들은 지금까지 좋은 성과를 얻지 못했다. 

이와 같은 오해를 강화하는 또 다른 축은 과학 이론을 단일하고 잘 통일된 

체계라고 보려는 시각이다. 이 선입견을 가지고 이론을 이해하면 해밀턴 규칙과 같은 

수학적 모형을 서로 다르게 이해할 수 있으리라 상상하기 어렵다. 그러나 선택의 단위 
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논쟁에 연관된 이론들은 실제로 잘 통합된 체계를 이루고 있지 않다. 따라서 저자는 

과학 이론을 바라보는 시각을 바꾸자고 제안한다. 모형 시각은 과학 이론을 잘 통합된 

체계로 보지 않는다. 대신 이 시각은 과학 이론이 실세계를 묘사하는 모형들의 느슨한 

집합이라고 주장한다. 이렇게 시각을 바꾸면 선택의 단위 논쟁에 연관된 이론들이 

가지는 구조적 복잡성과 해석의 다양성이 눈에 들어오게 된다. 

이론의 구조를 분석하기 위해 저자는 선택의 단위 문제에 맞게 모형 시각을 

개량했다. 위계적 모형 시각이라고 이름 붙인 이 분석 틀을 이용해서 2 장에서  논쟁과 

관련된 중요한 두 이론, 친족 선택론과 형질집단 선택론의 이론적 구조를 분석했다. 

분석의 결과는 두 이론의 위계적 구조를 보여준다. 두 이론의 수학적 모형은 모두 

프라이스 방정식에서 도출된다. 그러나 두 이론의 모형은 다른 이론적 전제를 취해야 

얻어질 수 있다. 저자는 이 이론적 전제들이 진화가 일어나는 인과적 과정을 

설명하려는 모형 설계자의 의도에 따라 선택된 것임을 보였다. 이론의 구조를 이렇게 

이해하면 이론을 해석하는 맥락에 따라서 이론의 의미가 달라진다는 것을 알 수 있다. 

이때 상위 수준에서 이론을 해석하면 두 이론은 차이가 없고, 하위 수준에서 해석하면 

두 이론은 서로 다르다. 이 분석 결과만으로도 동등성 문제가 해소된다. 그러나 하위 

수준에서 두 이론의 차이를 명확히 하려면 더 상세한 분석이 필요하다. 

이 하위 수준에 대한 분석이 3 장과 4 장에서 이루어졌다. 3 장의 분석은 친족 

선택론의 의미를 명확히 하기 위한 시도이다. 위계적 모형 시각을 이용해서 저자는 

해밀턴이 친족 선택론을 제안하면서 사용한 모형 설계의 과정을 분석하고 친족 

선택론의 4 가지 해석을 구분했다. 그리고 2010 년 논쟁을 중심으로 이 해석 구분이 
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가지는 의의를 살펴 보았다. 그 이유는 이 논쟁에서 제기된 문제들이 이 해석들을 

검증하는 데 유용하기 때문이다. 이 장의 결론은 직접 적합도와 간접 적합도로 전체 

진화적 변화를 분할하는 과정을 이론의 핵심 요소로 가지는 개체 선택 해석이 친족 

선택론에 대한 가장 적절한 해석이라는 것이다. 이 해석을 간과했기 때문에 비판자들은 

친족 선택론에 대한 비판에 성공하지 못했다. 

4 장은 형질집단 선택론의 논쟁적인 부분인 관점 다원주의를 다뤘다. 이 다원주의는 

형질집단 선택론은 인과적 과정에 대한 설명을 포함하는 반면 친족 선택론은 그렇지 

않다는 이해에 기반한다. 따라서 그것은 3 장에서 얻은 위계적 모형 시각의 분석 결과와 

대치된다. 왜냐하면 위계적 모형 시각의 분석은 맥락에 따라 두 이론 모두 인과적 

설명을 하지 않거나(상위 수준), 두 이론 모두 인과적 설명을 한다(하위 수준)는 결과를 

내놓기 때문이다. 3 장의 결론에 따르면 친족 선택론은 특유의 개체군 분할을 포함하는 

이론이며 형질집단 선택론은 이 분할 방식에 인과적 의미를 부여한다. 그러므로 

형질집단 선택론은 친족 선택론 또한 인과적 과정을 설명한다는 것을 인정해야 한다. 

따라서 형질집단 선택론 만이 인과적 주장을 한다는 관점 다원주의는 논박된다. 

5 장에서는 앞선 분석 결과를 바탕으로 선택 수준 문제에 대한 주류 관점을 

평가했다. 그것은 친족 선택론이 가장 높은 수준의 일반 이론이며, 다수준 선택론이 

새로운 내용이 없다는, 두 주장의 결합이다. 이 주장을 위계적 모형 시각 입장에서 

재해석하면 주류 관점은 친족 선택론을 최상위에 있는 모형으로 보는 것이다. 저자는 

두 가지 반론을 제기했다. 첫째 이 입장은 친족 선택론을 선택 수준 문제와 무관한 

이론으로 만들며 따라서 내적인 모순을 일으킨다. 둘째, 이 관점은 비판자들에 대한 
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반론으로써 기능하지만 이론의 내용을 부적절하게 축소한다. 따라서 주류 관점은 선택 

수준의 문제를 다루는 데 적절치 않다.  

이상의 분석에서 얻을 수 있는 결론은 친족 선택론과 형질집단 선택론의 구조가 

다음과 같다는 것이다. 

 

그림 14. 친족 선택론과 형질집단 선택론의 관계. 

 

그림 14 은 논쟁의 양상이 이론을 해석하는 위계에 따라 달라지게 된다는 것을 

보여준다. 상위 수준에서 해석하면 두 이론에는 차이가 없다. 상위 수준의 모형인 

프라이스 방정식의 내용을 친족 선택론과 형질집단 선택론이 모두 공유하기 때문이다. 

따라서 상위 수준에서는 두 이론 간의 동등성이 성립한다. 그러나 하위 수준으로 

내려와서 이론을 해석하면 두 이론은 다르다. 수학적 모형에 대한 분석은 그 차이를 

결정하는 것이 두 이론이 전체 진화적 변화를 분할하는 방식임을 보여준다. 친족 

선택론은 개체 vs. 나머지 개체로 형질집단 선택론은 집단 vs. 집단으로 분할한다. 이 

두 가지 방식은 프라이스 방정식의 다른 표현 방식으로 설명된다. 그런데 그것은 
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진화적 변화의 인과적 과정을 설명하기 위해 도입된 것이므로, 결국 하위 수준에서 두 

이론의 차이는 인과적 설명의 차이라는 결론이 따라 나온다. 

이상의 분석 결과를 종합하면 기존에 거의 논의되지 않은 새로운 사실을 알게 

된다. 그것은 연구의 목적에 따라서 이론 해석의 수준이 달라질 수 있다는 것이다. 

대부분의 연구 상황에서 상위 수준을 선택하는 것이 실천적으로 유리하다. 대부분의 

연구에서 과학자의 일차적 관심은 개체군의 변화를 예측하고 확인하는 것이므로 이 

경우는 프라이스 접근 수준의 고려만으로 충분하다. 따라서 예측만이 관심인 

과학자에게 하위 수준에서의 차이는 무의미하다. 대부분의 진화론 연구는 상위 

수준으로 충분하므로 이 경우 두 이론을 동등한 것으로 취급하는 것이 편리하다. 이 

사실은 많은 과학자들이 동등성 논제에 동의하는 이유를 설명해준다. 

그러나 선택의 단위가 문제가 되는 상황에서는 문제가 다르다. 물론 모든 과학자가 

선택 수준의 문제에 관심을 가질 필요는 없다. 그럼에도 본인의 연구가 어느 수준에 

위치해 있는지 아는 것은 중요하다. 예컨대 프라이스 접근 수준에서 대상 개체군을 

다룬 연구라면 그 결과가 선택 수준의 문제에 대해서 알려주는 것이 없다는 사실을 

이해해야 한다. 그래야 불필요한 오해가 발생하지 않는다. 또한 선택 수준의 문제를 

다루는 연구라면 개체군의 특성에 대한 별도의 관찰이 요구된다는 사실을 이해해야 

한다. 예를 들어 Pruitt and Goodnight (2014)의 경우처럼 개체군의 특성에 대한 

연구없이 양적인 변화만으로 한쪽 이론의 적절성을 주장하면 논란을 불러오기 쉽다. 

선택의 단위가 문제가 되는 상황에서는 이론 해석의 하위 수준으로 내려와서 

이론을 해석해야한다. 왜냐하면 이 논쟁의 맥락에서는 두 이론이 가지는 인과적 설명 
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방식이 중요하고, 이 차이는 하위 수준에서만 드러나기 때문이다. 그럼에도 본 연구의 

분석 결과는 이 수준에서도 두 이론은 서로 충돌하지 않는다는 것을 보여준다. 두 

이론의 수학적 모형의 구조는 서로 다른 인과적 과정을 전제한다. 친족 선택론은 

개체가 행위자성을 가지는 인과적 과정을 전제하고 형질집단 선택론은 다수준에서 

인과적 변화가 일어나는 개체군을 전제한다. 이때 적합한 이론의 선택은 연구 대상이 

되는 개체군의 특징에 달려있다. 진화적 변화를 설명하는 데 적합한 이론은 그 변화가 

일어나는 개체군의 특성과 이론이 전제하는 개체군 구조에 대한 가정이 일치하는 

이론이다. 그러므로 친족 선택론과 잘 맞는 구조를 가진 개체군이라면 친족 선택론을 

선택하면 되고 형질집단 선택론과 맞는 구조를 가진 개체군이라면 형질집단 선택론을 

선택하면 된다. 그렇다면 사례 별로 적절한 이론이 있을 뿐, 모든 경우에 적절한 이론은 

없다는 결론이 나온다. 이때 두 이론이 설명하는 범위는 다음 그림과 같게 된다. 

 

 

그림 15. 각 모형이 설명하는 영역. 하위 수준 두 이론의 범위는 겹치지 않는다. 
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그림 18 은 이론 해석의 수준에 따른 설명의 범위를 표시한 것이다. 프라이스 

접근은 넓은 설명 범위를 가지는 반면 친족 선택론과 형질집단 선택론은 프라이스 

접근보다 적은 영역만을 설명한다. 대신 두 이론은 프라이스 접근이 설명하지 못하는 

인과적 과정을 설명해준다. 그림 18 은 이때 친족 선택론의 설명 영역과 형질집단 

선택론의 설명 영역이 겹치지 않는다는 것을 보여준다. 두 이론은 각자 다른 인과적 

과정을 설명하는 다른 이론이기 때문이다.  

이제 이 장의 서두에서 언급한 구분으로 돌아가보자. 저자는 이론 해석의 맥락과 

이론 검증의 맥락을 구분했다. 지금까지의 분석 결과는 이론 해석의 맥락에서 두 

이론이 충돌하지 않으며 공존할 수 있음을 보여준다. 그렇다면 선택의 단위 문제, 즉 두 

이론 중 어느 이론이 적절한 이론인가의 문제는 이론을 경험적으로 검증하는 맥락의 

문제가 된다. 

그럼에도 불구하고 지금까지 많은 경우에 이 문제가 이론적 고려 만으로 결정될 수 

있는 문제인 것처럼 논의 되었다. 그 대표적인 사례가 이 연구의 초점인 2000 년 경의 

동등성 논제에 대한 논란과 2010 년 경의 친족 선택론에 대한 논란이다. 동등성 논제를 

지지하는 연구자들은 수학적인 논증만으로 선택의 단위 문제가 해결된다고 주장했다. 

2010 년의 논쟁에서도 연구자들은 수학적 모형에 대한 비판으로 논쟁이 해결된다고 

주장했다. 그러나 두 논쟁 모두 이론 해석의 복잡성을 간과했기 때문에 성과를 거두지 

못했다. 이처럼 선택의 단위 논쟁은 불필요한 해석 상의 오류로 인해 많은 희생을 

치렀다. 
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따라서 이 연구의 최종적인 결론은 이론 해석의 맥락에서 발생한 문제들은 이론 

구조의 정교한 분석을 통해서 해결된다는 것이다. 그렇다면 남는 문제는 이론 검증의 

맥락에 위치하는 문제이다. 친족 선택론은 한 개체의 행동이나 형질이 개체군 내의 

다른 개체에게 일방향적으로 영향을 주는 개체군을 설명하는 경우에 적절하다. 반면 

형질집단 선택론은 적합도에 영향을 미치는 상호작용이 한 집단 내로 제한되는 

집단들로 구성되어 있는 경우에 적절한 이론이다. 이처럼 경험적 검증의 맥락에서 

선택의 단위 문제는 설명 대상 개체군의 특성을 알아내야 해결될 수 있다.  

그러나 이와 같은 방식으로 경험적 검증의 문제를 해결하기 위해서는 아직 넘어야 

할 산이 있다. 지금까지 저자는 두 이론의 개체군 분할 방식에 인과적 의미가 있다는 

인과적 해석에 바탕해서 논의를 진행했다(Okasha 2008, 2016b, Marshall 2015, Frank 

1998). 그러나 분할 방식에 의해 표현되는 인과적 의미는 직접적으로 드러나지 않으며 

그로 인해 오해를 부를 여지가 있다. 따라서 연구자들이 보다 명확한 방식으로 인과적 

의미를 표현한다면 의미의 혼동을 줄일 수 있을 것이다(Wilson 2003).  

그런 측면에서 최근 선택 수준의 문제에 적용되기 시작한 인과 그래프(causal 

graph)는 유용한 도구가 될 것이다(Otsuka 2014, 2016a, Okasha 2016b). 오츠카(J. 

Otsuka)가 제안한 방법은 프라이스 방정식을 기본으로 하고 그것의 인과적 분할이 

진화적 상태 변화의 인과 구조를 보여주는 것으로 해석한다. 여기서 인과 그래프는 

화살표를 이용해서 인과적 과정을 표현하고 일반적인 인과의 정의에 따라 조작 실험에 

의해 인과적 과정이 확인 가능해야 한다. 
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그림 16. 인과 그래프의 예(Okasha 2016b, 18). 타원 안에는 구조 방정식의 

변수들이 들어있고 화살표는 인과적 과정을 나타낸다. 점선은 상관을 나타낸다. 화살표 

옆의 수식은 영향력의 크기를 표현한다. 

 

그림 16 에 인과 그래프의 예를 보였다. 각각의 그림은 형질과 적합도 사이의 

인과적 구조를 표현하고 있다. 그리고 인과적 구조를 알면 어떤 이론이 인과적으로 

적합한지 알 수 있다. 오카샤(S. Okasha)의 해석에 따르면, 왼쪽 그래프에 대해서는 

친족 선택론이 인과적으로 적합하다. 전체 집단의 적합도가 개체의 적합도(직접 

적합도)와 협력자의 적합도(간접 적합도)에 의해 결정되기 때문이다. 여기서 집단 

형질(group character)은 개체의 형질에 의해서 인과적으로 결정되지만 집단의 

적합도와는 인과적 관계를 가지지 않는다. 점선으로 표시된 집단의 형질과 적합도의 

관계는 인과관계가 아니고 상관관계이며, 수치적으로는 영향력을 가지는 것처럼 
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보이지만 인과적인 관계가 아니다. 반면 오른쪽 그림은 다수준 선택론이 인과적으로 

적합하다. 집단 형질이 원인이 되어 집단 적합도를 결정하고 개체의 적합도가 집단 

적합도를 결정하는 것이 아니기 때문이다. 

 인과 그래프의 핵심은 인과의 화살표를 실험적 개입(intervention)을 통해 

경험적으로 확인 가능해야 한다는 것이다(Woodward 2005, Otsuka 2016a, b). 그러나 

유감스럽게도 아직은 인과 관계의 검증을 효과적으로 해낼 수 있는 이론적 도구가 

없다(Okasha 2016b, 32). 그러나 저자는 가까운 장래에 이 검증을 위한 방법론이 

개발되리라고 기대하며 여기서 그에 대한 밑그림(sketch)을 제안한다. 이 문제를 다루기 

위한 첫걸음은 선택의 수준(levels of selection)을 진화의 ‘결과물’로 인식하는 것이다. 

생물에 관한 모든 것이 진화와 연결되어 있다는 사실은 당연한 사실이며 따라서 

자연계에 선택의 수준이 존재한다면 그것 또한 처음부터 존재한 것이 아니라 진화에 

의해서 탄생해야 한다. 선택 수준의 진화를 다루는 개념적 틀로 가장 주목받는 것은 

‘주요 전환(major transitions)’이다(Smith and Szathmary 1997, Sterelny, Joyce, and 

Calcott 2013). 이 개념은 진화 상에서 발생한 중요한 변화들을 설명하는 일관된 틀을 

찾기 위해 제안된 것으로 주요 전환은 새로운 선택 수준의 진화를 이전에 존재하지 

않던 상위 수준의 진화 매커니즘의 등장으로 이해한다. 

주요 전환에 대해 연구하는 연구자들은 이 상위 수준의 매커니즘이 진화하기 위한 

선결 조건이 하위 수준의 선택압이 억제되는 것이라고 생각한다(Michod 2007, Michod 

1997b, a, Michod and Roze 1999, Griesemer 2001, Okasha 2005, Calcott and Sterelny 

2011). 구형의 군집을 이루며 사는 조류인 볼복스 속(Volvox)의 사례는 새로운 선택 
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수준이 나타나는 과정을 잘 보여주는 예이다(Michod & Nedelcu, 2003; Shelton & 

Michod, 2014). 볼복스는 여러 조류 개체가 공생하는 종인데 흥미롭게도 잘 조직화된 

군집을 이루는 종부터 독립 생활을 하는 종까지 다양한 종류가 있다. 

미코드(Michod)와 네델쿠(Nedelcu)는 볼복스의 다양한 계통이 단세포 생물에서 다세포 

생물로 진화하는 주요 전환의 과정를 보여준다고 말한다. 

 

그림 17. 다양한 볼복스 속의 종들. 독립생활을 하는 A. 

클라미도모나스(Chlamydomonas reinhardtii)부터 거대한 군집을 이루는 H. 볼복스 

카데리(Volox carteri)까지 다양한 군집 형태가 있다(Shelton and Michod 2009, 198). 

 

 

그림 18. 조류의 집단이 볼복스로 진화하는 메커니즘(Michod & Nedelcu, 2003). 
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그림 17 의 다양한 볼복스 속의 종들은 진화적으로 연관된 종들이며 이들의 진화 

과정은 잘 연구되어 있다(Kirk 2005, Herron and Michod 2008). 미코드와 네델쿠는 

볼복스에서 커다른 군집으로 진화하는 과정을 충돌(conflict)-충돌 조정(conflict 

mediation)-협동(cooperation)의 사이클(cycle) 모델델로 설명한다. 예를 들어, 이들의 

군집 생활에서 ECM(extra-cellular matrix: 볼복스 종에서 개별 세포 사이를 

연결해주는 구조)의 생산은 생존을 위해 중요하다. 그러나 ECM 을 만드는 것은 

에너지를 소모하므로 공공재의 성격을 띤다. 따라서 만약 ECM 을 만들지 않고 그 

에너지를 자신을 더 많이 복제하는 데 사용하는 돌연변이 세포가 있다면 전체 군집의 

이익과 충돌을 일으킨다. 따라서 군집 유지를 위해서 볼복스 종은 주변 세포의 세포 

분열 횟수를 조절하는 매커니즘을 진화시켰다. 이같은 매커니즘을 미코드 등은 충돌 

조정 매커니즘이라고 부른다. 볼복스 계통에 대한 연구는 이와 같은 매커니즘 없이는 

큰 군집을 이루는 볼복스 종이 진화할 수 없음을 보여준다(Herron and Michod 2008). 

그리고 충돌 조정 매커니즘이 확립되면 개체 수준의 선택은 억제되고 새로운 수준의 

경쟁(즉, 군집 끼리의 경쟁)이 나타난다. 이 결과를 미코드는 적합도 

분리(decoupling)라고 부른다(Shelton and Michod 2009, 2014). 선택압이 달라지면 

적합도도 이전과 달라지는 것이다. 

갓프리스미스(Godfrey-Smith) 또한 비슷한 관점에서 주요 전환의 가장 중요한 

요소가 하위 수준의 선택압을 억제하는 것이라고 주장한다(Godfrey-Smith 2009, 122). 

그는 이 요소에 탈다윈화(deDarwinizing)라고 이름을 붙였다. 그의 정의에 따르면 
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다윈화란 자연선택에 의한 진화의 가능성을 획득하는 것이고 탈다윈화란 반대로 진화의 

가능성을 잃는 것이다. 갓프리스미스의 말에 따르면 주요 전환은 항상 상위 수준의 

다윈화와 하위 수준의 탈다윈화를 동반한다. 즉, 새로운 상위 수준이 진화할 수 있는 

다윈 개체군으로 진화하기 위해서는 하위 수준의 개체들의 경쟁을 어떤 식으로든 

억제하는 데 성공해야 한다. 하위 수준의 경쟁이 억압되지 않으면 상위 수준의 경쟁이 

유지되지 않기 때문이다. 갓프리스미스의 말에 따르면 자연계에는 그와 같은 역할을 

담당하는 다양한 매커니즘이 발견된다. 이들 탈다윈화 매커니즘들은 서로 배타적이지 

않으며 복합적으로 작용할 수 있다. 따라서 상위 수준의 선택이 나타나는 과정은 

역동적(dynamic)인 과정이다.  

그렇다면 구체적으로 이 과정을 어떻게 경험적으로 확인할 수 있는지 알아보자. 

클라크(E. Clarke)는 하위 수준의 경쟁을 억압하는 장치를 "개체화 

매커니즘(individuating mechanism)"이라고 부른다. 클라크의 말에 따르면 개체화 

매커니즘의 존재는 하위 수준의 선택압이 억제되고 있다는 사실을 보여주는 유용한 

지표이다. 따라서 이 지표를 통해서 주요 전환이 진행되는 정도를 측정하는 것이 

가능하다(Clarke 2016). 예를 들어, 인간 몸 속의 한 세포가 변이를 일으켜 암세포로 

변했다고 하자. 암세포는 무한 복제가 가능하므로 이 변화는 세포 자신에게 이득이 

되며, 이어서 다른 정상세포와의 경쟁을 촉발시킬 것이다. 따라서 암세포가 존재한다면 

신체 내의 세포 사이에서 선택압이 증가할 것이다. 그런데 인체에는 암을 억제하는 

여러 매커니즘이 존재한다. 이 억제 매커니즘이 잘 작동해서 암세포를 사멸시킨다면 

내부의 선택압은 감소할 것이다. 따라서 암 억제 매커니즘은 개체화 매커니즘의 
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사례이다. 개체화 매커니즘이 한 집단 내에서 효과적으로 작동하고 있다면 그 집단이 

주요 전환의 과정을 거쳤다고 유추할 수 있다. 

그렇다면 개체화 매커니즘이 작용하고 있는 개체군을 설명하는 데 어떤 이론이 

적절한지 살펴보자. 먼저 친족 선택론을 살펴보자. 이 이론은 개체의 영향력이 전체 

개체군으로 확산되는 인과적 구조를 전제한다. 그러나 암 억제 매커니즘이 작동하는 

경우라면, 무한증식하는 암세포의 형질과 그로 인한 영향력은 전체 세포 집단으로 

확산될 수 없다. 따라서 이 경우 친족 선택론은 인과적으로 적절한 이론이 아니다. 암 

세포의 영향력은 다른 세포로 확산되지 않고, 반대로 다른 세포가 관여하는 암 억제 

메커니즘의 영향력이 암 세포로 전달되기 때문이다. 이때 인과의 방향은 이론이 

전제하는 것과 다르다. 그렇다면 형질집단 선택론의 경우는 어떨까? 형질집단 선택론은 

두 가지 인과적 과정을 전제한다. 한 과정은 집단 내에서 일어나는 선택 과정이고 다른 

과정은 집단 사이에서 일어나는 과정이다. 전체 유기체를 세포들의 집단으로 보고, 

세포를 개체로 보면 세포 수준의 변화를 집단 내 선택 과정, 전체 유기체 수준의 

변화를 집단 간 선택 과정에 적용할 수 있다. 그렇다면 형질집단 선택론은 암세포의 

증식하려는 형질을 집단 내 적합도를 높이는 진화적 변화로 기술하고, 암 억제 

매커니즘을 집단 간 적합도를 높이는 변화로 기술한다. 따라서 이 사례는 두 가지의 

인과적 과정이 충돌하는 것으로 설명되며, 우리는 암억제 매커니즘이 효과적으로 

작동하는 경우를 가정했으므로 형질집단 선택론은 집단간 선택 과정이 집단내 선택 

과정을 압도하는 것으로 설명할 것이다. 따라서 암 사례의 경우 형질집단 선택론이 

인과적으로 적절하다. 
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 지금까지 보인 것처럼 적어도 이론적으로는 두 이론의 적절성를 경험적으로 판단 

가능한 방법이 존재한다. 장래 진화론은 인과적 과정을 다루는 더 나은 도구를 

발전시킬 것이다. 인과적 과정에 대한 설명은 늘 과학자들이 중요하게 생각하는 과학적 

목표이기 때문이다(Millstein 2006, Otsuka 2016a). 개체군 분할이란 표현이 모호해서 

인과적 의미가 정확히 전달되지 않는다면, 인과적 그래프와 같은 대안을 사용하면 

이론이 설명하는 인과적 과정을 명확하게 표현할 수 있다. 아직 진화론 연구 공동체 

내에서 이 방법은 일반적이지 않지만 이처럼 인과적 의미를 명확히 표현하는 방식으로 

과학적 연구의 관행이 개선된다면 경험적 검증 맥락의 문제를 푸는데 도움이 될 

것이다. 

결론적으로 저자의 주장은 선택의 단위 논쟁이 책상 위에서 이론적으로 해결될 

문제가 아니라 경험적으로 해결되어야 할 문제라는 것이다. 그러나 경험적 검증의 

이전에 반드시 이론을 정확히 이해하는 과정을 거쳐야 한다. 지금까지 이 과정의 

복잡성과 어려움을 간과했기 때문에 많은 이론적 혼란이 발생했다. 본 연구는 이와 

같은 이론 해석의 문제를 해소하기 위한 이론적 틀을 제안하고 그것을 이용해 이론의 

구조를 분석했다. 그 결과는 의미론적 혼란을 걷어내면 선택의 단위 문제가 연구 대상 

개체군의 특성에 대한 경험적 검증을 통해 해결되어야 하는 문제임을 보여준다. 이와 

같은 경험적 문제를 해결하기 위한 과학적 방법의 발전이 이루어진다면 장래 선택의 

단위 논쟁 또한 역사 속으로 사라질 날도 오게 될 것이다. 
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Abstract 

Unit of Selection Debates and Model View 
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The Graduate School  

Seoul National University 

 

This paper deals with the problem of theoretical interpretation that occurs in debates on 

the unit of selection. To solve this problem, I suggest changing the view of scientific 

theories. Unlike the traditional view, the model view indicates that the theories are not a 

well-organized object in a coherent way, but a loosely assembled collection of models. 

When we change our perspective, we see a complex structure of theories such as kin 

selection theory and trait-group selection theory. Due to the complexity of this 

structure, there is a difference in theoretical interpretation among researchers, and it 

becomes difficult to resolve the dispute. 

In order to analyze the structure of the theory, this paper proposed an analytical 

framework called 'the hierachical model view' by improving the model view. And I 

use this to analyze the structure of kinship selection theory and trait-group 

selection theory. The results of the analysis show the hierarchical structure of 
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mathematical models, that there is Price's equation at the higher level and there are 

Hamilton's rule and trait-group model at the lower level. The two low-level 

models contain causal descriptions and their contents are represented by the 

partitioning method used by the model. This hierarchical structure shows that the 

aspect of the debate depends on which hierarchy interprets the theory. 

In Chapter 2, I show that the "equivalence problem" is solved by this analysis. In 

Chapter 3, I analyzed in detail the kin selection theory in order to deal with the 

controversy on Nature in 2010. The analysis of this chapter shows that criticism has 

failed because kin selection theory can be interpreted in at least four different 

meanings and it overlooked the diversity of interpretations. The conclusion of this 

chapter is that 'individual selection interpretation', which includes the agency of the 

individual as a core content of theory, is a proper interpretation of kin selection 

theory. Chapter 4 deals with the debate on the trait selection theory of the 2000s. 

The conclusion of this chapter is that the 'pluralism of perspective', claimed by the 

trait-group selectionist, should be discarded because it is error-based, and both 

theories include a description of the causal process. Chapter 5 deals with the 

mainstream view, which is the perspective supported by the most researchers in the 

debate. In the framework of this paper, this view is to interpret kin selection theory 

as a model at the top of hierarchical structure. In this chapter, I criticized that this 
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view not only causes internal contradictions but also makes the content of the 

theory too narrow. 

At the conclusion of this paper, I proposed a distinction between the context of 

theory interpretation and the context of empirical verification. According to this 

classification, the analyses of this paper is about the context of theory 

interpretation. And the conclusion of the analysis is that in the context of 

theoretical interpretation the problem on the unit of selection cannot be solved, but 

it should be addressed in the context of empirical verification. Nevertheless, much 

of the debate so far has proceeded as if the theoretical considerations solved the 

problem. The debates on the mathematical equivalence in the 2000s and the debate 

on the mathematical model of the kin selection theory in 2010, which this paper 

focuses on, are typical examples. Therefore, the conclusion of this paper is that 

once the confusion about theory interpretation is removed, the problem on the unit 

of selection is empirical. Finally, I finished the paper by suggesting a methodological 

framework for empirical solutions. 

 

*key word: unit of selection, model view, structure of theory, kin selection 

theory, trait-group selection theory, mathematical equivalence. 

*student number: 2008-22694 
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