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摘  要 

 I 

摘  要 

广义适合度理论作为社会进化研究的重要理论在近年来饱受争议，争议

内容既包括广义适合度理论的核心内容汉密尔顿规则的解释价值问题，也包

括广义适合度理论、亲缘选择与真社会性进化的关系等问题。本文对广义适

合度理论之争展开概念研究。就广义适合度理论自身的问题，我将论证支持

者公认的一般汉密尔顿规则作为社会进化研究的组织框架的解释价值是成

问题的，并提供一种新的方案来理解多种汉密尔顿规则的一般形式的解释价

值。就广义适合度理论、亲缘选择与真社会性进化的关系问题，我将通过不

同的亲缘系数概念和因果概念的区分将争议双方的争议点定位在系谱亲缘

系数在真社会性的进化中的因果效力上，并指出批评者更倾向谈论净效果而

支持者更倾向谈论组分效果。就广义适合度理论与能动者思维的关系问题，

我将澄清奥卡沙对不同类型能动者思维的一些混淆，论证广义适合度最大化

和能动者思维之间并无紧密联系。  

 

关键词：广义适合度；汉密尔顿规则；亲缘选择；真社会性；能动者思维  



Abstract 

 II 

Abstract 

There is an ongoing debate over inclusive fitness theory as an important theory of 

social evolution in recent years. The issues under controversy includes the explanatory 

value of Hamilton’s rule as core content of inclusive fitness theory and the relationship 

among inclusive fitness theory, kin selection, and the evolution of eusociality. This paper 

is a conceptual study of the inclusive fitness controversy. Concerning the issues within 

inclusive fitness theory, I will argue that the proponents’ consensus that the general form 

of Hamilton’s rule can serve as the organizing framework of social evolution research is 

problematic, and I will propose a new way to understand the explanatory value of 

different general forms of Hamilton’s rule. Concerning the relationship among inclusive 

fitness theory, kin selection, and the evolution of eusociality, I will differentiate different 

concepts of relatedness and different concepts of causation to locate the focus of the 

controversy on the causal role of pedigree relatedness. I will point out that critics care 

more about net effect of relatedness while proponents care more about component effect. 

Concerning the relationship between inclusive fitness theory and agential thinking, I will 

clarify some confusion on different types of agential thinking in Okasha’s treatment of 

the issue and argue that there is no tight connection between inclusive fitness 

maximization and agential thinking. 

 

Keywords: inclusive fitness; Hamilton’s rule; kin selection; eusociality; agential 

thinking 
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第 1 章  引言 

1.1  选题背景 

达尔文（Charles Darwin, 1859）的进化论通过自然选择解释了有机体为什么看

似是设计好的。一个简单的说明是，自然选择会偏好那些具有更大适合度且可遗传

的性状，由此这些性状能够在进化中保留下来。但是，自然界中普遍存在的利他主

义在采用上述解释策略时会遇到困难，即利他行为乍看起来会损害行为者的利益

而降低其适合度，使得利他主义在进化中被淘汰。汉密尔顿（William D. Hamilton, 

1936–2000）通过引入广义适合度（inclusive fitness）解决了这一困难，即指出由于

利他行为的接受者和行动者可以具有亲缘关系，我们可以将接受者从利他行为获

取的利益部分地算作行为者的利益，进而利他行为可能使行为者具有更大的广义

适合度（而非个人适合度（personal fitness）），从而在进化中占优势（Hamilton, 1964）。

广义适合度理论（inclusive fitness theory）提出后得到了广泛的研究和应用，并产

出了大量研究成果。 

然而，广义适合度理论的价值在近二十年来一直饱受争议，最有代表性的是当

时哈佛大学的三位生物学家诺瓦克（Martin A. Nowak）、塔尔尼策（Corina E. Tarnita）

和威尔逊（Edward O. Wilson, 1929–2021）2010 年发表在《自然》（Nature）杂志上

的文章，该文对广义适合度理论进行了全面批评，并提出传统的自然选择进路①是

对广义适合度理论的更好替代（Nowak, Tarnita et al., 2010）。该文吸引了一组为广

义适合度理论辩护的回应文章在《自然》杂志上发表，其中一篇文章有多达 137 人

联名（Abbot et al., 2011），可见这场论战影响之深远。当时在牛津大学的加德纳

（Andy Gardner）、韦斯特（Stuart A. West）和西安大略大学的怀尔德（Geoff Wild）

合作完成了另一篇有代表性的为广义适合度理论辩护的论文（Gardner, West & 

Wild, 2011）。论战双方都是国际知名学者，这也从侧面反映了双方分歧之深刻。正

反双方后来也持续发表论文进一步从各个角度辩护或批评（也包括澄清）广义适合

度理论（Allen et al., 2013; Liao et al., 2015; Nowak & Allen, 2015; Allen & Nowak, 

2016; Marshall, 2016; Queller, 2016; Nowak, McAvoy et al., 2017）。我将这场论战称

 
① 诺瓦克等人的这一进路有时被称为自然选择进路、有时被称为数学进路、有时被称为种群遗传学进路、有

时被称为进化动力学进路，不一而足，但所指的内容是大致相当的。我不试图在此给出统一的称呼。当然，

为了明确所指，我将本文中所说的自然选择进路（以及数学进路、种群遗传学进路、进化动力学进路等）

限定在诺瓦克等人在 2010 的论文中明确提出（Nowak, Tarnita et al., 2010）并在相关工作中推进的这一进

路，而不多考虑该进路是否可能（尤其是在诺瓦克及其合作者以外的其他学者那里）有更丰富的内容。 
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为广义适合度理论之争①。哲学家为澄清论战双方的概念使用和理论观点做出了重

要贡献，进而也对调和论战双方的分歧做出了一定的努力（Birch, 2014b; Birch & 

Okasha, 2015; Birch, 2017a; 2017b ; Rubin, 2018），但这场论战似乎还没有终结的趋

势。本研究将立足于以上背景，对广义适合度理论之争展开哲学研究。下面我将简

单介绍广义适合度理论之争所产生的问题以及现有的成果，并从中引出本文将要

处理的三个相对独立的具体研究问题。 

伦敦政治经济学院哲学、逻辑学与科学方法系教授伯奇（Jonathan Birch）和布

里斯托大学哲学系教授奥卡沙（Samir Okasha）（Birch & Okasha, 2015）曾针对广

义适合度理论之争提出三个开放问题：（1）如何对一般汉密尔顿规则②中的回归系

数进行因果解读？（2）进化将使个体尽力最大化广义适合度的观念在多大的范围

内可用？（3）亲缘选择（kin selection）和多层次选择（multilevel selection）在什

么条件下因果等价而不仅仅形式等价？东英吉利大学生物科学学院教授伯克（A. 

F. G. Bourke, 2019）一篇较近的论文将论战的主要成果概括为以下四点：（1）广义

适合度理论和多层次选择理论（作为一种竞争理论）形式上是等价的，进而在许多

应用中也是可互换的；（2）广义适合度理论和进化动力学（作为一种竞争理论）的

关系大致是进化动力学在数学上更精确但更难应用于经验研究；（3）由普莱斯方程

（Price equation）导出的一般汉密尔顿规则能为社会进化提供组织和整合框架；（4）

近似汉密尔顿规则能够突破特殊汉密尔顿规则要求的严苛限制，使得广义适合度

理论成为非常有用的建模工具。 

本文处理的第一个问题是汉密尔顿规则，特别是一般汉密尔顿规则的理论地

位。该问题定位于伯克总结的成果（3）。伯克所说的成果（3）的主要依据实际就

是伯奇（Birch, 2017b）的观点，但有证据表明以伯奇为代表的同情一般汉密尔顿

规则的价值的学者忽视了一些重要的方面，特别是复杂群体结构带来的影响

（Tartina & Taylor, 2014; van Veelen et al., 2017）。不过，加德纳等人（Gardner, West 

& Wild, 2011）的论文也提供了丰富的支持汉密尔顿规则的资源供参考。伯奇和奥

卡沙提出的问题（1）也可看作回答该问题的一种努力方向，值得注意的是奥卡沙

后来自己提供的解答也仅仅考虑了极度简化的情形（Okasha & Martens, 2016）。为

 
① 有些学者将这场论战称为“广义适合度之争（the inclusive fitness controversy）”（see Birch, 2017a）。我

之所以增加“理论”一词称“广义适合度理论之争（the inclusive fitness theory controversy）”，是希望强

调经受争议的是包含汉密尔顿规则、亲缘系数与亲缘选择、广义适合度及其最优化等诸多方面的广义适合

度理论整体，而不仅仅是广义适合度概念本身。 

② 汉密尔顿规则（Hamilton’s rule）可分为不同版本，包括一般汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–general）、特

殊汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–special）和近似汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–approximate）。参见第 2.2

节的相关讨论。 
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此，有必要通过对汉密尔顿规则更细致的分析，重新审视一般汉密尔顿规则的理论

地位。 

本文处理的第二个问题是广义适合度理论及相关的亲缘选择理论与真社会性

（eusociality）的进化这一经验案例之间的解释或确证关系。该问题与伯奇和奥卡

沙提出的问题（1）、问题（3）以及伯克总结的成果（2）都有一定关系。在广义适

合度理论之争中，争议双方更多关注的是广义适合度理论自身的问题，对广义适合

度理论和真社会性的进化这一经验案例之间的关系问题关注较少（see Liao et al., 

2015; Nowak & Allen, 2015），哲学家在讨论中也往往回避了这方面的争议（e.g. 

Birch, 2017a; Rubin, 2018）。这一问题上的一个核心争议点是亲缘系数在真社会性

进化中的因果角色，支持者认为亲缘系数是真社会性进化的重要原因，批评者则否

认这一点。我将从这一核心争议点出发，试图通过亲缘系数和因果的相关概念澄

清，评析争议双方就亲缘选择理论与真社会性的进化之间的解释或确证关系的不

同观点。 

本文处理的第三个问题是广义适合度最大化、最优化及其与能动者思维

（agential thinking）的关系。该问题定位于伯奇和奥卡沙提出的问题（2）。适合度

最大化一直是生物学家和哲学家关心的话题，此话题的一个主要代表就是格拉芬

（Alan Grafen）的“形式达尔文主义项目（formal Darwinism project）”（Grafen, 1999; 

2014），其中也包含下对广义适合度最优化的分析（Grafen, 2006b）。不过，格拉芬

的模型设置了行为者控制支付（payoff）、支付可加（additive）、简单群体结构等严

苛的条件，而奥卡沙后来自己提供的对问题（2）的解答将最大化推广到了不可加

支付的情形，尽管被最大化的量不再是广义适合度（Okasha & Martens, 2016）。该

话题近年的一个重要成果是奥卡沙（Okasha, 2018）的专著《进化中的主体和目标》

（Agents and Goals in Evolution），其中对能动者思维的不同类型提供了较为细致的

刻画，也讨论了能动者思维与适合度最大化的一般关联。我将从奥卡沙的工作出

发，对广义适合度最大化和能动者思维之间的关系进行评估。 

在更宽泛的意义上，对第一个问题的研究试图回答广义适合度理论自身是否

是完善的科学理论；对第二个问题的研究试图回答广义适合度理论是否能得到经

验案例的支持；对第三个问题的研究试图回答广义适合度理论有何哲学意义。这样

看来，对这三个问题的研究合起来将能构成对广义适合度理论之争的整体性研究。 
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1.2  文献综述 

1.2.1  广义适合度理论之争：背景、批评与辩护 

对广义适合度的经典论述来自汉密尔顿，他对广义适合度给出了如下阐释： 

 

广义适合度可以被想像为个人适合度在首先被去除所有可以被认为

由于某个体社会环境造成的组分而保留其将在不暴露于该环境中的任何

伤害或好处时表现的适合度，再加上其引起的其邻居适合度的伤害和好

处的特定比例。这里的比例就是该个体与其影响的邻居间合适的亲缘系

数。（Hamilton, 1964）8 

 

基于广义适合度的概念，我们可以将有机体的社会环境纳入其适合度的考量，

由此试图保留广义适合度在进化过程中的最大化。但以上定义的一个问题在于，我

们在面对具体的案例时很可能难以区分有机体的适合度中哪些组分是其自身直接

造成的，哪些组分又是由社会行为造成的。后人也常常使用另一种广义适合度的定

义方式，即不考虑有机体适合度的组分拆分问题，而直接将某个有机体自己的适合

度加上其邻居适合度的特定比例的和作为该有机体的广义适合度。这一定义在建

模计算广义适合度时更为方便，但在概念层面则会带来困扰，如格拉芬（Grafen, 

1982）就指出这一定义将导致不恰当的重复计算。 

根据奥卡沙（Okasha, 2016）的解读，汉密尔顿的广义适合度理论可分为两部

分。一部分是汉密尔顿规则作为判定一种社会行为能否在进化中占优势的条件。假

定一种社会行为对行动者造成的损失是𝑐，而对接受者造成的好处是𝑏，两者的亲缘

系数是𝑟，那么汉密尔顿规则就是𝑟𝑏 − 𝑐 > 0，即满足该条件的社会行为在进化中占

优势，其中“𝑟𝑏 − 𝑐”即可大致看作该社会行为对行动者广义适合度的贡献。另一

部分是将广义适合度（而非适合度）作为有机体行为的目标，由此达成“有机体作

为最大化主体”的比喻。过往的研究更关注的是汉密尔顿规则这一部分，而对广义

适合度最大化问题关注相对较少。 

广义适合度理论作为一种研究社会行为进化的理论基础受到了一些学者的质

疑。最有代表性的是诺瓦克等人 2010 年发表在《自然》杂志上的论文（Nowak, 

Tarnita et al., 2010）。该论文包含长达 40 页的补充材料，详尽论述了对广义适合度

理论的批评意见，主张传统的自然选择进路完全优于基于广义适合度理论的亲缘

选择进路。《自然》杂志之后还开辟了讨论该论文的栏目，刊登了 5 篇为广义适合
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度理论辩护的评论，其中一篇论文有多达 137 人联名（Abbot et al., 2011），诺瓦克

等人也对这些评论进行了回应。 

诺瓦克等人（Nowak, Tarnita et al., 2010）对广义适合度理论的批评主要有如下

几点：（1）广义适合度进路只是较传统的自然选择进路而言另一种计数方法；（2）

广义适合度进路不如基于自然选择的博弈论进路具有一般性，而要求弱选择、支付

可加性和简单群体结构等限制性条件；（3）广义适合度经常被错误地定义；（4）汉

密尔顿规则几乎从不成立，即使限制性条件成立；（5）在缺乏群体动力学模型时亲

缘系数的测定是无定论的；（6）广义适合度理论一般而言无法判定某种利他行为能

否在进化中占优势。 

针对以上批评，广义适合度理论的支持者（Abbot et al., 2011）给出了如下回

应：（1）广义适合度理论和自然选择理论是一致的，自然选择理论解释了生物表面

上的设计，而广义适合度理论进一步解释了这种设计的用处；（2）广义适合度理论

成立一般而言并不需要限制性的条件，只不过在处理具体案例时研究者会采用限

制性假设；（3）广义适合度理论在 40 年来的行为和进化生态学研究中产生了大量

成果，而诺瓦克等人的进路却没能提供新奇的预测和对生物现象的解释。 

然而，广义适合度理论的支持者的回应未能说服诺瓦克等人放弃他们的观点

——论战仍在继续，以诺瓦克为代表的广义适合度理论的批评者持续发表论文批

评广义适合度理论。阿伦（Benjamin Allen）等人（Allen et al., 2013）进一步讨论

了广义适合度理论的限制。塔尔尼策和泰勒（Peter D. Taylor）（Tarnita & Taylor, 

2014）指出在有穷种群且具有复杂互动结构时，广义适合度理论即使适用也将错误

地给出进化方向的预测。诺瓦克和阿伦（Nowak & Allen, 2015）指出广义适合度理

论关涉的现象与真社会性的进化无关。阿伦和诺瓦克（Allen & Nowak, 2016）指出

不存在个体层面的广义适合度。诺瓦克等人（Nowak, McAvoy et al., 2017）指出汉

密尔顿规则的一般形式不能用于预测也不能被经验检验。 

针对广义适合度理论受到的批评，加德纳等人（Gardner, West & Wild, 2011）

给出了一般性的辩护。他们列举了批评者认为汉密尔顿规则面临的 12 种困难——

基因相互作用、强选择、频率依赖选择、纯策略、非亲属间的利他主义、条件策略、

绿胡子、进化二叉分支（evolutionary bifurcation）、间接基因效应、多代效应、群体

选择和多于两个相互作用个体——并逐一列举文献反驳。其中一篇重要文献是加

德纳等人 2007 年发表的论文，该论文证明了多基因座选择与亲缘选择之间数学模

型上的对应关系，并论证了汉密尔顿规则的一般性和精确性（Gardner, West & 

Barton, 2007）。加德纳等人（Gardner, West & Wild, 2011）认为批评者认为广义适

合度理论面临困难主要是因为误解了汉密尔顿规则中的参数𝑐、𝑏和亲缘系数𝑟。另
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外，加德纳等人强调将一般性的亲缘选择理论和具体应用中可能包含简化的亲缘

选择方法区分开来。最近，罗德里格斯（António M. M. Rodrigues）和加德纳

（Rodrigues & Gardner, 2023）更进一步声称广义适合度理论构成了对“现代综合

（the Modern Synthesis）”的科学革命。 

另一位值得关注的为广义适合度理论提供辩护的生物学家是奎莱尔（David C. 

Queller）。奎莱尔（Queller, 1992）早在 1992 年就利用线性回归模型提出了一般的

汉密尔顿规则，其中𝑐、𝑏和𝑟都是某个线性回归系数，因而其生物学意义不算清楚。

在广义适合度理论出现争议后，奎莱尔也有一篇一般性的回应，他认为广义适合度

理论的批评者往往依赖于广义适合度理论历史发展的偶然特质，而没有认真对待

真正的逻辑和证据（Queller, 2016）。 

在批评广义适合度理论的同时，诺瓦克等人（Nowak, Tarnita et al., 2010）也提

出了自然选择进路作为替代性的理论，并通过自然选择进路的数学建模为真社会

性的起源提供了进化解释。廖（Xiaoyun Liao）①等人（Liao et al., 2015）将诺瓦克

等人的自然选择进路在经验断言上与广义适合度进路的差异概括为三点：（1）诺瓦

克等人认为亲缘系数不是真社会性进化的本质要素；（2）广义适合度理论认为合作

是在群体内不同成员直接的利益冲突基础上出现的，而诺瓦克等人认为工蜂不是

独立的主体；（3）诺瓦克等人认为真社会性比人们通常设想的更难进化出现。廖等

人逐一反驳了诺瓦克等人的以上观点，并指出诺瓦克等人的错误根源在于过度一

般化了通过具体建模得到的结果。针对廖等人以上批评，诺瓦克和阿伦（Nowak & 

Allen, 2015）专门撰文反驳，指出了廖等人许多具体的误解和错误，认为自己对广

义适合度理论的批评以及提供的新模型远比广义适合度理论支持者的工作深刻。 

近年，凯（Tomas Kay）等人（Kay et al., 2020）考察了 200 篇研究利他行为进

化且不将其归因于亲缘选择或否认亲缘系数地位的论文，从这些论文中概括出 43

种模型，主张这些新模型只是以不同的方式展示了亲缘选择和亲缘系数在利他行

为进化中的重要地位。 

1.2.2  广义适合度最大化和最优化 

汉密尔顿（Hamilton, 1964）提出广义适合度时就明确提出了广义适合度最大

化的思想。奥卡沙（Okasha, 2018）指出，广义适合度最大化的问题在后来社会进

化的研究者那里往往没有受到足够的重视。伯奇和奥卡沙（Birch & Okasha, 2015）

对广义适合度理论之争进行评述时，将有机体是否会在进化中尽力最大化其广义

适合度作为该争论中一个未解决的开放问题。 

 
① 该中文姓为音译。 



第 1 章  引言 

7 

在适合度最大化的问题上，格拉芬和他的“形式达尔文主义项目”提供了重要

的理论工作（见表 1.1），广义适合度最优化是该项目的重要组成部分。其中一篇论

文《广义适合度最优化》（“Optimization of inclusive fitness”）（Grafen, 2006b）直接

处理广义适合度最优化问题，在收益由行为主体控制、支付可加和简单群体结构的

限制条件下从数学上严格证明了社会行为进化模型与广义适合度最优化程序之间

的形式链接（formal link）。 

表 1.1 格拉芬“形式达尔文主义项目”早期成果概要（see Grafen, 2007c） 

论文 成果概要 

Grafen, 1999 
提出了“形式达尔文主义”项目及其目标，讨论了两头下注（bet-

hedging）。 

Grafen, 2000 展示了多代的进化可以由普莱斯方程得到有效的解读。 

Grafen, 2002 
首次在一般性的条件下证明了群体遗传学模型和最优化程序之间的形

式链接，但未考虑社会行为和群体结构。 

Grafen, 2006a 
讨论了一定条件下群体存在层级时的繁殖值，但尚未和最优化建立链

接。 

Grafen, 2006b 
在一定条件下证明了社会行为的群体进化模型和广义适合度最优化程

序之间的形式链接。 

Grafen, 2007a 讨论了群体具有循环网络结构时的广义适合度。 

Grafen, 2007b 应用广义适合度理论讨论了亲缘选择。 

Grafen, 2008 为适合度最优化提供了最简单的形式化论证。 

《生物学与哲学》（Biology and Philosophy）期刊 2014 年第 2 期为形式达尔文

主义项目开辟了特殊议题专栏，刊登了编辑导言（Okasha & Paternotte, 2014a）、格

拉芬对形式达尔文主义项目的纲领性介绍（Grafen, 2014a）、多达 11 篇其他学者（包

括生物学家和哲学家）的评论及讨论（Birch, 2014c; Lehmann & Rousset, 2014; 

Ewens, 2014; Gardner, 2014; Shelton & Michod, 2014; Okasha & Paternotte, 2014b; 

Haig, 2014; Bourke, 2014; Sarkar, 2014; Orzack, 2014; Huneman, 2014）（这些学者对

形式达尔文主义项目的态度见表 1.2）以及格拉芬对评论的回应（Grafen, 2014b）。

根据格拉芬（Grafen, 2014a）的介绍，他所说的最优化程序包含三个元素：一个由

最优化主体控制的变量，即工具（instrument）；该变量的取值范围，即限制集

（constraint set）或可行集（feasible set）；以及一个表明每种变量取值对应的成功

程度的函数，即最大量（maximand）。进而，在可行集范围内对工具值的选取如实

现了最大量的最大化，则被称为解决（solve）了相应的最优化程序。在生物进化的
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语境下，工具就是有机体的表型，可行集由群体遗传学情况决定，而最优化程序中

的关键问题是建构一种恰当的最大量作为有机体试图最优化的目标，以寻求最优

化程序的解决和演化结果的对应。格拉芬将他所希望达到的演化和最优化之间的

形式链接应满足的条件表述为以下四点： 

 

1. 如果一个群体中所有个体都解决了最优化程序，那么每种基因频

率变化的期望都等于零，且没有任何可能的由稀有、显性的突变产生的表

型能入侵该群体。 

2. 如果所有个体达到了最大量的相同值但并未解决最优化程序，那

么每种基因频率变化的期望都等于零，但存在可能的由稀有、显性的突变

产生的表型能入侵该群体。 

3. 如果个体达到的最大量的值不同，那么每种基因频率的变化量都

等于其与个体所达到的最大量的值的协方差。 

4. 如果每种基因频率变化的期望都等于零，且没有任何可能的由稀

有、显性的突变产生的表型能入侵该群体，那么该群体中所有个体都解决

了最优化程序。（Grafen, 2014a）164 

 

表 1.2 11 篇评论对形式达尔文主义项目的态度（see Okasha & Paternotte, 2014a） 

态度 高度批评 部分批评 大致同情 强烈支持 

论文

作者 

Ewens 

Orzack 

Shelton & 

Michod 

Lehmann & 

Rousset 

Sarkar 

Bourke 

Haig 

Okasha & 

Paternotte 

Birch 

Gardner 

Huneman 

格拉芬指出，基于以上条件的限制，符合要求的最大量就是生物学家想要定义

的“适合度”概念。奥卡沙和帕泰诺特（Cédric Paternotte）（Okasha & Paternotte, 

2014b）将其称为适合度的公理化理论。 

格拉芬在有机体没有社会行为时为适合度最优化构建的形式链接（Grafen, 

2002）相对容易被接受，莱曼和鲁塞甚至认为这一链接过于平凡而缺乏重要意义

（Lehmann & Rousset, 2014）。对此主要的担心来自于频率依赖选择（Sarkar, 2014），

频率依赖选择中适合度完全可能不最大化，一些学者也由此直接主张不可能找到

某种在进化中趋于最大化的量（Rice, 2004）。至于格拉芬对广义适合度最优化的处
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理（Grafen, 2006b）则更为可疑——他所建立的形式链接依赖于可加的支付，而在

支付不可加的情况下无法找到符合格拉芬要求的形式链接（Lehmann & Rousset, 

2014）。一种更一般的批评是，格拉芬提供的形式链接在进化上不具有动力充分性，

其中不可侵入性（non-invadability）等概念较我们通常的理解有偏差（Lehmann & 

Rousset, 2014）；即使上述四个条件由于前件为假而成立，也将损害形式链接的生

物学重要性（Sarkar, 2014）。此外，许多学者在评论中都提及最优化的主体和目标

问题，最有代表性的就是埃文斯（Ewens, 2014）明确拒绝格拉芬的有机体视角，认

为其包含着内在的混乱。 

值得注意的是，莱曼和鲁塞将格拉芬刻画的最优化看作是“严格的”最优化，

认为其最大量是一元函数，因而排除了“最佳反应（best-response）”概念——后者

是借用自博弈论的概念（Mas-Colell et al., 1995）242–243，允许最优化主体将包括他

人策略等在内的多种参数纳入决策的考量，这也是在他们看来进化博弈论中实际

使用的概念（Lehmann & Rousset, 2014）。格拉芬似乎也认为行为生态学中对于广

义适合度最优化采用的是最佳反应概念（Grafen, 2014b）。最佳反应意义上的最优

化值得我们作为一种可能的对严格最优化的替代性概念认真对待。 

奥卡沙和马滕斯（Okasha & Martens, 2016）在一个简单的模型下讨论了支付

不可加时的社会行为进化，清晰地展示了此时有机体不会最大化广义适合度，但找

到了一个其它量在进化中趋于最大化，尽管这个量不是任何通常定义下的广义适

合度，由此他们认为“有机体作为最大化主体”的比喻仍有可能得到挽留。莱曼和

鲁塞（Lehmann & Rousset, 2020）基于他们自己推崇的最佳反应意义上的最优化概

念详细分析了有机体最大化广义适合度的条件。 

伯奇（Birch, 2016）区分了四种适合度最大化并对它们做出了系统的哲学分析，

澄清了费希尔的自然选择的基本定理和格拉芬的形式达尔文主义项目所指向的适

合度最大化的不同含义，但主张两者与适合度最大化的关系都非常可疑而缺乏重

要生物学意义，同时指出相较于寻找普遍的最优化原则，不如致力于寻找自然选择

导向适合度最大化的具体生物学条件。不过，在分析广义适合度理论之争时，伯奇

（Birch, 2019）指出，广义适合度作为表现型改善和最优化的标准很有价值，尽管

这完全不预设最优化在真实案例中普遍存在。 

莱文（Samuel R. Levin）和格拉芬近年合作的论文对广义适合度理论做了推进。

在 2019 年的论文中，他们采纳了伯奇对广义适合度理论之争的分析，承认广义适

合度的最大化在足够一般的模型中无法达到，但希望说明为何广义适合度理论对

经验研究而言仍然是有帮助的框架（Levin & Grafen, 2019）。在 2021 年的论文中，
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他们试图将广义适合度的最大化推广到非可加支付的情形，其中的关键在于对广

义适合度的恰当定义（Levin & Grafen, 2021）。 

另外，奥卡沙（Okasha, 2018）在其专著中详细讨论了进化生物学中的能动者

思维，这对我们理解“有机体作为最大化主体”的比喻很有帮助。奥卡沙将能动者

思维分为两类，第一类能动者思维是将有机体看作试图实现某个特定目标的主体，

第二类能动者思维是将大自然看作将有机体在进化过程中导向最优化的主体。奥

卡沙肯定了第一类能动者思维的价值，并且认为其成立与否是一个经验问题。 

1.2.3  中文文献状况 

在中国知网上搜索主题为“广义适合度”的文献有 18 条结果，和生物学哲学

有关的大致有 9 篇①，下面简要介绍这 9 篇文献。刘奇（2006）的硕士论文详细讨

论了亲缘选择和利他行为的进化机制，但论文主要是综述。刘奇的相关成果也与他

人合作发表为期刊论文（刘鹤玲 等, 2007）。肖凤良和陈晓平（2012）分析了亲缘

选择理论面临的问题，主张其是更一般的群体选择理论的补充。赵斌（2012）在讨

论模态的功能理论时涉及到了广义适合度概念，但并未讨论广义适合度理论本身。

罗力群（2016）介绍了汉密尔顿及其广义适合度理论，关注到了广义适合度理论之

争，但并未实质性地介入问题讨论。罗力群（2018）关于进化生物学家特里弗斯

（Robert Trivers）的人物研究平实地介绍了特里弗斯的理论观点，但没有批判性的

分析。于书（2019）的硕士论文简要讨论了威尔逊对广义适合度理论的激烈批判，

其中也涉及对格拉芬的批评，相关部分也以期刊论文的形式发表（于书, 2020）。但

于书似乎并未正面给出自己对威尔逊相关理论观点的评估，也没能认识到威尔逊

对广义适合度理论的批判并没有被主流学界所接受。罗力群（2019; 2020）后来的

两篇论文主要讨论社会生物学的相关问题，其中涉及了广义适合度概念，但没有正

面涉及对广义适合度理论本身的讨论。 

在中国知网上搜索主题为“广义适应度”的文献有 359 条结果，和生物学哲学

有关的大致有 2 篇②。王健（2009）的论文讨论了亲缘选择理论在经济学中的应用；

徐亮（2022）的博士论文从生物个体性的视角论及了广义适合度最大化问题。 

在中国知网上搜索主题为“亲缘选择”的文献有 162 条结果，其中生物学学科

下有 59 篇，哲学学科下有 9 篇③，下面简要介绍其中相对重要且与我的研究主题

更相关的几篇文献。刘鹤玲（2008）在汉密尔顿亲缘选择学说的基础上解释了膜翅

 
① 检索时间为 2024 年 6 月 19 日。 

② 检索时间为 2024 年 6 月 19 日。 

③ 检索时间为 2024 年 6 月 19 日。部分检索结果与之前的检索结果有重复，计数时未删去重复结果，但不再

重复介绍相关文献内容。 
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目昆虫亲缘利他行为进化的基因机制。李建会和项晓乐（2009）和李建会（2009）

两篇文章内容相近，简单回顾了进化理论从个体选择、群体选择、基因选择（亲缘

选择理论和互惠利他理论）到多元选择的发展历程，认为埃利奥特·索伯（Elliot 

Sober）主张的自然选择单位的多元主义已经解决“利他难题”。邹笑笑（2012）详

细分析了群体选择理论的兴衰史，认为群体选择理论曾被亲缘选择理论和互惠利

他理论取代，但现已复兴并获得了全面的胜利——邹笑笑的这一判断与当今学界

主流意见有较大差距。肖凤良和陈晓平（2013）批评了道金斯的基因选择观点，他

们一个有趣的观点是主张基因选择理论是亲缘选择理论的进一步发展。吴林林等

人（2013）讨论了亲缘选择理论在解释非人灵长类动物社会行为时的作用和局限。

金萍和颜忠诚（2013）简单介绍了亲缘选择理论及其局限。李洁等人（2014）对植

物亲缘选择研究的最新进展进行了综述。杨月等人（2015）讨论了微生物模型的合

作行为进化，并将亲缘选择理论作为一种解释理论。赵斌和郭虹（2019）在讨论利

他行为的进化时，将亲缘选择理论作为早期理论而抛弃，认为索伯的群体选择解决

了利他问题，并讨论了在此基础上的模型的多元发展。杨阳（2020）的硕士论文讨

论了利他行为的进化基础及其对人类道德的意义，对亲缘选择、群体选择和多层次

选择都给出了相对中立（而非像前述部分学者那样厚此薄彼）的评析。贾栗（2013a; 

2013b）的两篇论文简要介绍了亲缘选择理论、互惠理论和群体选择理论等对利他

行为的解释。 

在中国知网上搜索主题为“亲属选择”的文献有 28 条结果，和生物学哲学有

关的大致有 2 篇①，即贾栗（2013a; 2013b）的两篇论文，之前已经介绍。 

除了以上文献，刘华杰（2022）的论文关注到了广义适合度理论之争，并对批

评者的立场给出了进一步的辩护。② 

通过以上检索和分析，可以看出国内对社会进化的相关研究特别是哲学研究

的几个特点：（1）中文文献对社会进化的研究常常出于对利他行为进化的关切；（2）

专门介绍亲缘选择或广义适合度理论的中文文献往往对广义适合度理论面临的批

评意见关注较少；（3）有些中文文献认为亲缘选择理论已经过时，而群体选择或多

层次选择是更优的替代理论——这一态度似乎略显武断，尤其是对支持亲缘选择

理论的学者在回应相关批评、发展改进亲缘选择理论上的大量努力有所忽视；（4）

仅有极个别中文文献（罗力群, 2016; 刘华杰, 2022）关注到了 2010 年以来的广义

适合度理论之争。 

 
① 检索时间为 2024 年 6 月 19 日。 

② 这篇论文尽管全文中包含“广义适合度”和“亲缘选择”字眼，但无法在之前限定主题的搜索中搜到。 
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1.3  研究方法 

本文作为一篇科史哲论文，主要采取概念分析的方法展开工作。当然，在处理

具体生物学理论和案例时，也将涉及简单的回归分析、博弈论等数学建模方法。 

1.4  论文结构安排 

在第 2 章中，我将仔细考察一般汉密尔顿规则和特殊汉密尔顿规则之间的区

别及它们解释价值的可疑之处，论证伯奇对一般汉密尔顿规则的辩护依赖于一般

汉密尔顿规则中的相关参数具有明确的生物学意义，而这一点并未得到充分辩护。

通过对具体案例的分析，我将展示一般汉密尔顿规则作为组织框架面临的两点疑

难，并提出一种新的方案来理解多种一般形式的汉密尔顿规则的解释价值。 

在第 3 章中，我将仔细考察真社会性进化的案例，评估广义适合度理论和真

社会性的进化这一经验案例之间是否具有可靠的解释或确证关系。我将从关于亲

缘系数在真社会性进化中的因果角色的争议出发，通过对三种不同意义的亲缘系

数概念的区分以及两组因果概念的区分，尽量清晰地展现争议双方在这一问题上

所具有的不同观点，并初步展现这一问题下可能被忽视的困难之处。 

在第 4 章中，我将考察奥卡沙就广义适合度最大化和能动者思维的相关论述，

通过对奥卡沙概念体系的细致分析，重新评估广义适合度最大化与能动者思维之

间的关系。 

最后，我将在第 5 章总结以上成果，对广义适合度理论之争给出整体性的评

估，反思本文工作的局限性并展望未来可能的研究方向。 
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第 2 章  广义适合度理论中汉密尔顿规则的解释价值 

2.1  引言 

广义适合度理论是当代社会进化①研究的重要理论基础，但近年来一直饱受争

议。2010 年，当时哈佛大学的三位生物学家诺瓦克、塔尔尼策和威尔逊在《自然》

杂志上发表文章全面批评广义适合度理论（Nowak, Tarnita et al., 2010）。该文吸引

了一组为广义适合度理论辩护的回应文章在《自然》杂志上发表，其中一篇文章有

多达 137 人联名（Abbot et al., 2011），可见这场论战影响之深远。正反双方后来也

持续发表论文进一步从各个角度辩护或批评广义适合度理论（Gardner, West & 

Wild, 2011; Allen et al., 2013; Queller, 2016; Nowak, McAvoy et al., 2017）。国内也有

一些学者注意到这场论战（罗力群, 2016; 刘华杰, 2022）。 

广义适合度理论的一项核心内容就是汉密尔顿规则，这也是论战的一个焦点。

汉密尔顿是英国博物学家、进化生物学家，也是广义适合度理论的提出者。以他名

字命名的汉密尔顿规则提供了判定一种社会行为在进化中占优势的条件，由此回

答了利他主义的进化这一难题（Hamilton, 1964）。乍看起来，施行利他行为会降低

行为主体自身的适合度②，使之在进化中处于不利地位。然而，自然界中却普遍存

在着利他行为。那么，利他主义的进化是如何可能的呢？根据汉密尔顿规则，由于

利他行为的接受者和行动者可以有一定的基因相似性，接受者受益也就部分相当

于行动者自身受益，这远远胜过利他行为所需付出的代价，进而综合来看行动者的

适合度可能其实是增大了。更一般地，假定一种社会行为对行动者造成的代价是𝑐，

而对接受者造成的好处是𝑏③，两者的亲缘系数（relatedness）④是𝑟，那么汉密尔顿

规则就是𝑟𝑏 − 𝑐 > 0，即满足该条件的社会行为在进化中占优势。直观上看，对利

他行为而言𝑐、𝑏和𝑟都是正数，进而如果𝑏足够大、𝑐足够小、𝑟足够大，那么𝑟𝑏 − 𝑐 >

0就能成立，利他行为也就可以在进化中流行开来。 

 
① 本文中社会进化（social evolution）指社会行为的进化（evolution of social behaviour），即进化生物学中研

究社会行为在进化中如何产生并演变的分支，其应用并不限于纯粹生物学的场景，而可延伸到其它领域如

社会科学中。 

② 适合度（fitness）的概念直观来说大致是有机体对环境的适应程度，在实际生物学研究中通常简单地把成

年子女的数量作为适合度大小的衡量标准。本文也遵从这一通常的理解，而不涉及更多有关适合度概念的

争论。 

③ 𝑐和𝑏均可正可负。如果一种社会行为对行动者自身有益，那么𝑐就取负数；如果一种社会行为对接受者有

害，那么𝑏就取负数。 

④ 亲缘系数可以大致理解为一个衡量行动者和接受者基因相似度的指标，其准确含义将在第 2.2 节给出。 
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对于简洁的汉密尔顿规则，论战双方有显著的分歧。诺瓦克等人一开始严厉批

评汉密尔顿规则“几乎从不成立”（Nowak, Tarnita et al., 2010），而广义适合度理论

的支持者却说汉密尔顿规则普遍成立（Gardner, West & Wild, 2011）。后来，经过一

些学者的澄清，人们认识到汉密尔顿规则有不同的版本，其中特殊汉密尔顿规则更

符合人们的直观理解，但确如批评者所言需要严格的限制条件才能成立。而另一种

版本的汉密尔顿规则，即一般汉密尔顿规则，则可以用纯粹数学的方式严格证明，

几乎不需要任何限制条件，如支持者所言是普遍成立的，而且它在支持者看来可以

作为支持广义适合度理论的坚实基础（Birch, 2014b）。由此可见，论战双方对汉密

尔顿规则的上述相反意见其实是基于不同版本的汉密尔顿规则给出的，这并不构

成实质的分歧。 

不过，广义适合度理论的批评者对一般汉密尔顿规则也有批评意见，认为其尽

管普遍成立，但没有解释价值，特别是无法直接应用于具体的经验案例（Nowak, 

McAvoy et al., 2017）。对此，伯奇给出了具有代表性的回应，即一般汉密尔顿规则

可以作为社会进化研究的组织框架（organizing framework），由此具有特殊的解释

价值（Birch, 2017a; 2017b）。尽管上述观点受到了一些学者的认可（Bourke, 2019; 

Levin & Grafen, 2019; Ågren, 2021），但我认为其并不成立。本章将给出对伯奇辩护

方案的反驳，并尝试在伯奇的基础上提出一种理解汉密尔顿规则解释价值的替代

方案。 

本章结构如下。第 2.2 节将介绍两种不同版本的汉密尔顿规则，随后第 2.3 节

将介绍一般汉密尔顿规则面临的解释价值问题以及伯奇对一般汉密尔顿规则解释

价值的辩护。在第 2.4 节，我将提出对伯奇辩护方案的两点反驳。在第 2.5 节，我

将反思汉密尔顿规则的多种一般形式对其解释价值的影响，并尝试提出一种替代

性的辩护方案。第 2.6 节是本章小结。 

2.2  汉密尔顿规则的不同版本 

伯奇（Birch, 2014b）首先区分了一般汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–general，

简称 HRG）和特殊汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–special，简称 HRS），后来又与

奥卡沙合作区分出了第三种版本，即近似汉密尔顿规则（Hamilton’s rule–

approximate，简称 HRA）（Birch & Okasha, 2015）。HRA 在社会进化研究实践中是

使用最多的版本，但反而不是论战的重点。下面我们重点介绍 HRS 和 HRG。 

我们首先使用伯奇（Birch, 2014b）采用的简单模型给出 HRS 的推导示例。考

虑一个由两类个体构成的种群，其中一类基因型为“A”，另一类基因型为“S”。

该种群中的个体会两两结对进行社会行为，其中 A 类个体将付出代价𝐶而使搭档
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获益𝐵，S 类个体则不牺牲自己而只接受搭档可能赋予的利益。由此产生的支付矩

阵如表 1 所示，其中的支付（payoff）可看作对行为主体适合度的影响。其中，A

和 A 互动产生的支付(𝐵 − 𝐶)刚好是行为主体的牺牲(−𝐶)加上搭档行为赋予的收

益𝐵，这时我们说支付是可加的。 

表 2.1 可加支付条件下的支付矩阵 

支付矩阵 
行为搭档类型 

A S 

行为主体类型 
A 𝐵 − 𝐶 −𝐶 

S 𝐵 0 

在该模型中，亲缘系数𝑟可理解为一个行为主体固定与同类型搭档发生社会行

为的概率；而该主体另有(1 − 𝑟)的概率随机选择搭档，即此时该主体的搭档是两种

类型的概率分别等同于两种类型个体在种群中的频率①。进而，两种基因型的期望

支付分别是 

𝑊𝐴 = (𝑟 + (1 − 𝑟)𝑝)(𝐵 − 𝐶) − (1 − 𝑟)(1 − 𝑝)𝐶 

= (𝑟 + (1 − 𝑟)𝑝)𝐵 − 𝐶， (2. 1) 

𝑊𝑆 = (1 − 𝑟)𝑝𝐵， (2. 2) 

其中𝑝指 A 类个体在种群中的频率。由此可得 

𝑊𝐴 > 𝑊𝑆 当且仅当 𝑟𝐵 − 𝐶 > 0。 (2. 3) 

这就是 A 类基因型及其相应社会行为在进化中占优势的条件，即 HRS。 

容易发现，HRS 中的系数𝐵和𝐶有非常自然的因果解读。支付的可加性保证了，

无论一个行为主体的搭档是什么类型，对该主体而言施行某社会行为所产生的收

益𝐵和代价𝐶都不会改变，进而我们可以将𝐵和𝐶自然地看作该社会行为的因果贡

献。由此，HRS 可以直接用于因果解释，具有明确的解释价值。不过，HRS 的成

立依赖于支付的可加性、简单的种群结构等严格的限制条件，因而其应用范围极其

受限。 

HRG 则指奎莱尔利用线性回归模型给出的汉密尔顿规则（Queller, 1992）。下

面我们简要地给出推导过程。根据简化的普莱斯方程（Price equation），有 

∆𝑔̅ =
1

𝑤̅
cov(𝑤, 𝑔)。 (2. 4) 

 
① 在这一简单模型中，此种理解下的亲缘系数与后文推导 HRG 时通过回归方法定义的亲缘系数𝛽𝑔′𝑔是一致

的，我在此略去具体的推导。注意到，𝑟 = 0的直观意义是行为主体根据不同类型个体在种群中的频率随机

选取搭档，而没有任何偏好。有时我们会将𝑟取为负值，这意味着行为主体更倾向于和与自身类型相反的

个体发生社会行为，即行为主体有𝑟的概率选取相反类型的搭档而另有(1 − 𝑟)的概率随机选择搭档。 
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其中𝑔𝑖指父代中个体𝑖某性状对应的育种值（breeding value）①， ∆𝑔̅指种群平均

育种值从父代到子代的变化量，𝑤𝑖指个体𝑖的适合度，𝑤̅指种群平均适合度，cov表

示协方差。该方程通过有机体适合度和育种值之间的协方差来描述育种值的代际

变化量，也就是进化的方向。 

由于我们考虑的是社会行为的进化，有机体的适合度与其自身育种值和其社

会行为搭档的育种值都有关。我们建立有机体适合度𝑤对其自身育种值𝑔和其社会

行为搭档育种值𝑔′的线性回归模型： 

𝑤 = 𝛼 + 𝛽𝑤𝑔.𝑔′𝑔 + 𝛽𝑤𝑔′.𝑔𝑔′ + 𝜀。 (2. 5) 

注意到，线性回归模型的存在并不要求𝑔和𝑔′这两个参数真的以严格线性组合

的方式对有机体适合度𝑤做出贡献——如果𝑔和𝑔′这两个参数的真实贡献不是线性

的，那无非是让该回归模型的误差项𝜀大一些，但不会导致模型不成立。 

我们将式（2.5）代入式（2.4）可得 

∆𝑔̅ =
1

𝑤̅
(𝛽𝑤𝑔.𝑔′var(𝑔) + 𝛽𝑤𝑔′.𝑔cov(𝑔′, 𝑔)) 

=
1

𝑤̅
(𝛽𝑤𝑔.𝑔′ + 𝛽𝑤𝑔′.𝑔𝛽𝑔′𝑔)var(𝑔)， (2. 6) 

其中var表示方差。由此，我们有 

∆𝑔̅ > 0 当且仅当 𝛽𝑤𝑔.𝑔′ + 𝛽𝑤𝑔′.𝑔𝛽𝑔′𝑔 > 0。 (2. 7) 

如果把𝛽𝑤𝑔.𝑔′看作该行为的代价(−𝑐)，把𝛽𝑤𝑔′.𝑔看作该行为的收益𝑏，②把𝛽𝑔′𝑔看

作亲缘系数𝑟，那么式（7）中所给出的该行为在进化中占优势的条件就有了𝑟𝑏 −

𝑐 > 0的形式，这也就是 HRG。 

HRG 除了简化的普莱斯方程（式（2.4））所需假设外不预设任何限制条件，是

普遍成立的。然而，由于 HRG 中的参数，特别是𝑐和𝑏，都由统计意义上的回归系

数给出，其生物学意义并不清楚，由此也就产生了关于 HRG 解释价值的一系列争

议。 

 
① 育种值即可加遗传值（additive genetic value）。对于通常由许多不同位点上的基因共同控制的复杂社会行

为而言，我们可以方便地仅用育种值这一个可遗传的量，来表达由所有这些位点上的基因效应线性组合得

到的该社会行为的性状值。如果某行为或性状仅由一种基因的有或无决定，育种值就退化为个体的基因频

率，即育种值为 1 代表某个体具有某基因及相应行为，育种值为 0 代表某个体不具有某基因及相应行为。

就本文内容所涉范围内，不熟悉育种值的读者完全可以将其理解为更简单直观的个体基因频率。 

② 我使用大小写字母区分 HRS 和 HRG 中的收益（benefit）项和代价（cost）项。大写字母𝐵和𝐶分别表示 HRS

中的收益和代价，小写字母𝑏和𝑐分别表示 HRG 中的收益和代价。 
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2.3  一般汉密尔顿规则的解释价值 

对 HRG 解释价值最清晰明确的质疑可见诺瓦克等人的论文《汉密尔顿规则的

一般形式不能做出预测也不能被经验检验》（Nowak, McAvoy et al., 2017）。暂且不

论汉密尔顿规则的版本，我们直观上会认为，将汉密尔顿规则应用于经验案例，也

就是基于经验数据找出汉密尔顿规则中三个参数𝑏、𝑐和𝑟的值，比较(𝑟𝑏 − 𝑐)和 0 的

大小关系，进而得出相应社会行为在进化中是否占优势的结论。这一套操作程序对

HRS 而言是非常合理的，但很可能并不适合 HRG——诺瓦克等人所反对的主要就

是基于上述程序应用 HRG 的价值。 

对 HRG 而言，上述操作程序的问题在于，分别计算三个参数𝑏、𝑐和𝑟的值反

倒比直接计算(𝑟𝑏 − 𝑐)这个量的值要更复杂，甚至需要用到更多的经验数据。回看

上一节对 HRG 的推导，三个参数𝑐、𝑏和𝑟的值分别是𝑤对于𝑔、𝑤对于𝑔’和𝑔’对于𝑔

的回归系数。想要算出这三个回归系数的值，假定种群大小是𝑛，自然就需要知道

𝑤 = (𝑤1, 𝑤2, … , 𝑤𝑛)、𝑔 = (𝑔1, 𝑔2, … , 𝑔𝑛)和𝑔′ = (𝑔′1, 𝑔′2, … , 𝑔′𝑛)这三组数据的值，

其中𝑤𝑖、𝑔𝑖和𝑔′𝑖分别表示种群中第𝑖个个体的适合度、育种值和其行为搭档的育种

值。然而，既然我们已经知道𝑤 = (𝑤1, 𝑤2, … , 𝑤𝑛)和𝑔 = (𝑔1, 𝑔2, … , 𝑔𝑛)这两组数据，

那我们何不直接计算两者的协方差cov(𝑤, 𝑔)呢？根据简化的普莱斯方程（式

（2.4）），cov(𝑤, 𝑔)已经足以表明进化的方向。如果我们愿意，可以写出如下判定

规则： 

∆𝑔̅ > 0 当且仅当 cov(𝑤, 𝑔) > 0。 (2. 8) 

这一规则和 HRG 是完全等价的，但较 HRG 少要求一组数据 𝑔′ =

(𝑔′1, 𝑔′2, … , 𝑔′𝑛)，可见以判定进化方向为目标时逐一计算 HRG 中三个参数的值显

然是绕了远路。因此，HRG 尽管在一般性和精确性上无可挑剔，但在经验应用上

的价值却并不明朗。 

既然以判定进化方向为目标时计算𝑏、𝑐和𝑟这三个参数的值既麻烦又多余，那

么我们计算出这些参数的值是否可能有其它价值呢？伯奇就刻画了这样一种辩护

HRG 解释价值的方案，即 HRG 作为社会进化研究的组织框架仍有解释价值。伯

奇将组织框架刻画为能对众多具体模型进行分类的一个一般的模型。对 HRG 而

言，𝑟𝑏（作为一个乘积）和𝑐这两个参数的符号及大小关系就可以用于将各种具体

的社会进化模型划分为不同的类型，因而说 HRG 能作为社会进化研究的组织框

架。所谓作为组织框架而具有的解释价值，具体而言是指 HRG 作为组织框架所提
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供的分类有助于我们比较和整合不同的具体社会进化模型，从而加深对社会进化

的理解（Birch, 2017b）。① 

图 1 展示了伯奇提供的分类图示。对任何一种行为，我们都可以根据前述的

回归模型算出其对应的参数值。假定该行为在进化中频率上升，那么（1）当𝑟𝑏 >

𝑐 ≥ 0时，该行为的进化需要间接适合度解释，因为这类行为单看对行动者自身的

影响是不利的，但若将对接受者的影响纳入考量则会发现其进化优势所在；（2）当

𝑐 < 𝑟𝑏 ≤ 0时，该行为的进化需要直接适合度解释，因为这类行为单看对行动者自

身的影响就非常有利，而对接受者的影响反而是不利的；（3）当𝑟𝑏 > 0且𝑐 < 0时，

该行为的进化需要混合解释，即该行为既对自身有利，其对接受者的影响也有利；

（4）当𝑟𝑏 ≤ 𝑐时，该行为的进化需要（完全或部分的）非选择解释，因为单看汉

密尔顿规则这类行为是不应当在进化中占优势的，肯定是某些特殊的、偶然的因素

左右了进化结果。 

 

图 2.1 伯奇通过 HRG 对社会进化的不同解释的归类（Birch, 2017b）49 

下面，我们通过一些例子对以上分类功能给出一些进一步的说明。间接适合度

解释要求𝑟𝑏 > 𝑐 ≥ 0，显然𝑟、𝑏和𝑐均大于 0 的利他行为②符合这一特征。其实，怨

恨（spite）或损人不利己的行为也属于这一类。例如，我们常说“杀敌一千，自损

八百”，不妨将其解读为一行为对接受者造成伤害𝑏 = −1000，而行为者自身付出

的代价𝑐 = 800。假如行为者在辨别敌人上做得足够好，使得𝑟 = −0.9，就有𝑟𝑏 −

𝑐 = 100 > 0成立，这种行为就得以在进化中占优势。基于 HRG 的分类告诉我们，

怨恨和利他主义的进化其实共享相同的解释类型（Birch, 2017b）。 

 
① 这里介绍的是伯奇较晚时候的观点（Birch, 2017b）。伯奇 2014 年的论文就主张 HRG 能够作为社会进化

研究的组织框架，但对组织框架具体涵义的解读与后来不同（Birch, 2014b）。本文中仅考察伯奇较晚的观

点。 

② 需要留意的是，HRG 中的𝑟、𝑏和𝑐都是回归系数，而我们通常说利他主义行为有𝑟、𝑏和𝑐均大于 0 是在类

似于 HRS 中可作因果解读的参数意义上理解的，两者未必一致。广义适合度理论的批评者在这一点上着

墨很多，认为𝑏和𝑐这两个参数根本不能与我们通常理解的社会行为收益和代价等同（Allen et al., 2013; 

Nowak, McAvoy et al., 2017）。 
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直接适合度解释要求𝑐 < 𝑟𝑏 ≤ 0。这一类解释的目标对象包含一些常见的互惠

合作。例如，一位猎人和他人合作猎鹿，尽管打猎时付出了一定代价，但打猎成功

带来的收益是巨大的，远远胜过参与打猎的付出。此时我们应当认为合作猎鹿的行

为对猎人自身而言就是有正收益的，也就是𝑐 < 0。如果合作猎鹿的猎人间并无亲

缘关系，即𝑟 = 0，该情形就会被归入直接适合度解释。这一案例中的互惠合作可

以不需要合作者具有亲缘关系，历史上常与亲属间的利他行为相混淆。而基于 HRG

的分类告诉我们，𝑐 < 0的互惠合作和𝑟、𝑏和𝑐均大于 0 的利他行为其实属于不同的

解释类型（Birch, 2017b）。 

2.4  对伯奇的反驳 

单纯实现分类并不困难——只要分类标准清晰明确，我们当然能够准确地开

展分类工作。问题是，HRG 对具体社会进化模型的分类有用吗？为什么偏偏把社

会进化模型分为前述四类呢？问题的关键在于基于 HRG 的分类的生物学意义。如

伯奇所说：“只有当它（指 HRG）不能为我们对社会进化的理解增添价值时，它才

会是非解释性的；而我主张，通过将对具体现象的因果解释区分为有生物学意义的

类别，它确实有助于理解。”（Birch, 2017b）69而且，伯奇实际上认为 HRG 在大部

分语境下都是最优的组织框架（Birch, 2017b）83。所以，基于 HRG 的分类的生物

学意义还不能太弱，否则不足以有力地辩护 HRG（相较其它潜在候选项）作为组

织框架的解释价值。 

如上一节末尾所示，伯奇确实提供了一些例子来从直观上说明基于 HRG 的分

类有何生物学意义。然而，在我看来，基于 HRG 的分类可能经不起更严格的推敲。

接下来，我将通过具体案例展示基于 HRG 的分类的可疑之处。① 

2.4.1 分类的不稳定性 

我们使用诺瓦克等人提供的一个案例来说明这一点（Nowak, McAvoy et al., 

2017）。如图 2.2，（A）中给出了一个种群中的四种个体 1、2、3、4，其中深色代

表具有某基因，白色代表不具有某基因。四种个体之间箭头上的数字表示四种行为

搭档之间社会行为的权重，特别地，𝜀代表一个微小的扰动。（B）中给出了（A）

中四种个体的𝑤 = (𝑤1, 𝑤2, 𝑤3, 𝑤4)、𝑔 = (𝑔1, 𝑔2, 𝑔3, 𝑔4)和𝑔′ = (𝑔′1, 𝑔′2, 𝑔′3, 𝑔′4)这

 
① 一篇新近论文同意 HRG 能作为组织框架，也同意 HRG 有解释价值，但反对 HRG 有解释价值是由于能作

为组织框架（Koliofotis & Verreault-Julien, 2022）。在我看来，这种关于科学解释的哲学讨论恰恰回避了问

题的关键，即 HRG 中的参数有何生物学意义。我也不认为上述论文能够有效应对我接下来要提出的两点

不利于 HRG 解释价值的意见。 
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三组数据。当𝑤1 = 1.6，𝑤2 = 𝑤3 = 𝑤4 = 0.6，𝑥 = 0.5时，我们容易计算出基因频

率的变化 

∆𝑔̅ =
1

𝑤̅
cov(𝑤, 𝑔)=

1

10 +
10
3 𝜀

。 (2. 9) 

由于𝜀是一个微小的扰动，我们可以取𝜀 → 0时∆𝑔̅的极限值 0.1，认为𝜀非常接

近 0 时育种值的变化量非常稳定地接近 0.1。 

 

图 2.2 诺瓦克等人用以指出 HRG 中参数不稳定性的案例（Nowak, McAvoy et al., 2017）

Fig. 4 

然而，HRG 中的参数𝑏和𝑐却并不稳定。图 2.2 的（C）展示了𝜀非常接近 0 时

参数𝑏和𝑐的值。可以看到，当𝜀取非常接近 0 的负数时，𝑏和𝑐都将是绝对值非常大

的负数，该模型会被伯奇归入直接适合度解释类型；而当𝜀取非常接近 0 的正数时，

𝑏和𝑐都将是非常大的正数，该模型会被伯奇归入间接适合度解释类型。 

直觉上，在𝜀非常接近 0 的前提下，𝜀为正还是为负似乎没有什么特别重大的区

别，这一点也反映在育种值变化结果的稳定性上（式（2.9））；换句话说，𝜀并不仅

仅是一个任意的微小扰动，而是一个对进化结果几无影响的微小扰动。但是，伯奇

基于 HRG 的分类却将会这两种情形分为截然不同的类型！注意到，在伯奇的分类

下，直接适合度解释和间接适合度解释的区域除原点外甚至没有交界（见图 1）—

—而且考虑到𝜀非常接近 0 时𝑏和𝑐的绝对值非常大，可以说𝜀的正负变化使得该模

型以一种跳跃性的方式跨过了不同的解释类型。 

基于 HRG 的分类的不稳定性自然会让我们怀疑其实际意义。打比方说，中医

认为感冒有风热和风寒两种类型。假若两位感冒患者症状差不多，体质差不多，吹

的风也差不多，但却分别被中医归入风热和风寒两种不同类型，我们就会怀疑风热

和风寒是否真的是有医学意义的区分。当然，我并不预设这里基于 HRG 给出的分

类一定是错误的，但伯奇分类方案的支持者有责任说明为何一个会被微小的扰动
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剧烈影响的参数可以作为标准用于有意义的分类，这在伯奇现有的论述中似乎是

缺失的。 

另一点补充说明是，参数的不稳定性问题主要影响的是间接适合度解释、混合

解释和直接适合度解释之间的界限。至于非选择解释和其它解释类型（不妨统称为

选择解释）之间的界限（即直线𝑟𝑏 = 𝑐）倒不会有问题，这是因为(𝑟𝑏 − 𝑐)这一量

的符号本身就表示基于自然选择的进化的方向，有非常明确的生物学意义，其为正

和为负确实有本质上的区别。不过，这一界限其实并不需要 HRG 才能给出，基于

普莱斯方程的规则式（2.8）已经能实现将非选择解释和选择解释区分开的目的，

因此单有这一界限的有效性尚不足以辩护 HRG 异于更简单的规则式（2.8）的解释

价值。 

2.4.2 与其它分类方式的不兼容性 

HRG 并不是唯一能够实现分类功能的规则。我们刚刚提到规则式（2.8）也能

实现非选择解释和选择解释的二分，只是过于粗糙。奎莱尔（Queller, 2011）还提

出过一种考虑协同效应①的汉密尔顿规则，它同样能实现对具体社会进化模型的分

类。我们对其简要介绍如下。建立有机体适合度𝑤对其自身育种值𝑔、其社会行为

搭档育种值𝑔′以及两者协同效应𝑔𝑔′的线性回归模型： 

𝑤 = 𝛼 + 𝛽𝑤𝑔𝑔 + 𝛽𝑤𝑔′𝑔
′ + 𝛽𝑤𝑔𝑔′𝑔𝑔′ + 𝜀。 (2. 10) 

其中的三个回归系数都是偏回归系数，为方便起见不再在角标中详细注明。我

们将式（2.10）代入简化的普莱斯方程（式（2.4））可得 

∆𝑔̅ =
1

𝑤̅
(𝛽𝑤𝑔var(𝑔) + 𝛽𝑤𝑔′cov(𝑔′, 𝑔) + 𝛽𝑤,𝑔𝑔′cov(𝑔𝑔′, 𝑔)) 

=
1

𝑤̅
(𝛽𝑤𝑔 + 𝛽𝑤𝑔′𝛽𝑔′𝑔 + 𝛽𝑤,𝑔𝑔′𝛽𝑔𝑔′,𝑔)var(𝑔)。 (2. 11) 

我们把𝛽𝑤𝑔看作该行为的代价(−𝑐)，把𝛽𝑤𝑔′看作该行为的收益𝑏②，把𝛽𝑤,𝑔𝑔′记

作协同效应参数𝑑，把𝛽𝑔′𝑔看作亲缘系数𝑟，把𝛽𝑔𝑔′,𝑔记作协同系数𝑠。由此，我们有 

∆𝑔̅ > 0 当且仅当 𝑟𝑏 − 𝑐 + 𝑠𝑑 > 0。 (2. 12) 

我们称规则式（2.12）是扩展的 HRG，它和 HRG 一样是数学上精确和普遍成

立的。 

 
① 协同效应（synergy effect）可以大致理解为多个行为主体交互作用时产生的效果较这些个体各自行为效果

的简单加和的偏离程度。更通俗地讲，正的协同效应就好比团队协作时“1 + 1 > 2”的效果。 

② 请读者注意：由于采用了不同的回归模型，这里对𝑐和𝑏的定义已经与 HRG 中原本的定义不同。 
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伯奇也考虑了扩展的 HRG 作为社会进化研究的组织框架的可能性，但认为其

不如 HRG 更适合作为组织框架，理由是扩展的 HRG 提供的分类过于精细，以至

于在实际应用时显得笨重和不必要（Birch, 2017b）78。换言之，HRG 既（较扩展

的 HRG）足够简单，（较规则（2.8））又有足够的信息量，因而作为组织框架的精

细度是最佳的。这里的一个前提是 HRG 和扩展的 HRG 所提供的分类之间确实有

一粗糙一精细的关系，但这实际上是伯奇的误解。 

一方面，伯奇根据扩展的 HRG 中𝑟𝑏、𝑐和𝑠𝑑这三个量的符号正负将具体的社

会进化模型划分为了八类（见图 2.3）：（1）𝑟𝑏 > 0，𝑐 ≥ 0，𝑠𝑑 > 0；（2）𝑟𝑏 > 0，

𝑐 ≥ 0，𝑠𝑑 ≤ 0；（3）𝑟𝑏 > 0，𝑐 < 0，𝑠𝑑 > 0；（4）𝑟𝑏 > 0，𝑐 < 0，𝑠𝑑 ≤ 0；（5）

𝑟𝑏 ≤ 0，𝑐 < 0，𝑠𝑑 > 0；（6）𝑟𝑏 ≤ 0，𝑐 < 0，𝑠𝑑 ≤ 0；（7）𝑟𝑏 ≤ 0，𝑐 ≥ 0，𝑠𝑑 > 0；

（8）𝑟𝑏 ≤ 0，𝑐 ≥ 0，𝑠𝑑 ≤ 0。①另一方面，伯奇说扩展的 HRG 提供的划分可以由

如下方式得到：将 HRG 提供的划分中选择区域的三类（即直接适合度解释、混合

解释和间接适合度解释）各分为协同效应（即𝑠𝑑）为正和协同效应为负两个子区

域，再额外补充一个仅有协同效应为正而𝑏为负、𝑐为正的区域，得到八个区域

（Birch, 2017b）78。但是，后一种说法和前一种说法是对应不上的，甚至后一种说

法根本无法实际操作，原因在于 HRG 和扩展的 HRG 采用的回归模型不同，因而

其中的参数𝑏和𝑐并不一致。下面我们举例说明这一点及其后果。 

 

图 2.3 扩展的 HRG 提供的分类图示 

如图 2.4，（A）展示了一个种群中所有个体之间的相互作用，其中深色的个体

持有某基因，白色的个体不持有该基因；（B）根据（A）列出了该种群的三组数据

𝑔、𝑔’和𝑔𝑔’。根据（B），我们容易算出该种群的亲缘系数𝑟 =
7

15
，协同系数𝑠 =

2

3
。 

 
① 伯奇自己表述的分类似乎没有考虑这三个量为 0 的情形，我参考伯奇之前基于 HRG 的分类对伯奇的表述

做了修正。 
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图 2.4 一个社会进化的案例 

我们不妨把该种群看作一个乐团，其中的乐手两两组队排练并表演。深色的乐

手会认真排练，白色的乐手则偷懒不排练。我们假定，一组乐手只有两人都认真排

练，演出效果才能提升，获得更高收益；而独自一人排练不仅白费力气，还会打扰

对方。 

现在考虑两种不同的情形，两种情形下的适合度或收益数据分别如图 2.4（C）、

（D）所示。情形（C）中乐团表演的是古典乐，精致的古典乐需要深色乐手耗费

很大精力认真排练，使自身收益大为减少（第 3 行深色乐手适合度为 0）；而古典

乐较为柔和，因此深色乐手独自排练时对偷懒的白色乐手打扰并不明显（第 4 行

白色乐手适合度为 0.9）。情形（D）中乐团表演的是摇滚乐，随性的摇滚乐对认真

排练的深色乐手而言较为轻松（第 3 行深色乐手适合度为 0.9），但排练时吵闹的

噪音会让偷懒的白色乐手收益大减（第 4 行白色乐手适合度为 0）。无论哪种情形，

深色乐手组队认真排练时都会产生明显的收益（两种情形下前 2 行深色乐手的适

合度都是最高的，为 1.5）。 

我们考虑扩展的 HRG 对以上两种情形的分类。容易发现两种情形下都有𝑏 <

0、𝑐 > 0和𝑑 > 0，且𝑟𝑏 − 𝑐 + 𝑠𝑑 > 0成立，由此它们均会被扩展的 HRG 归入类别

（7），直观意义是这两种情形下协同效应都是唯一使得种群平均育种值正向变化

的因素。这非常符合我们的直觉，因为根据我们的设定，一组乐手中双方都排练（即

𝑔𝑔′ = 1）时产生的协同效应才是为排练这一行为带来收益的唯一因素。 

然而，HRG 对（C）和（D）两种情形给出的分类却有所不同。对情形（C），

我们容易算出𝑏和𝑐均大于 0，由此将被 HRG 归入间接适合度解释；而对情形（D），

我们容易算出𝑏和𝑐均小于 0，由此将被 HRG 归入直接适合度解释。我们发现，对

于同一个社会进化情形，HRG 中的参数𝑏和𝑐对比扩展的 HRG 中的参数𝑏和𝑐不仅

数值可能不同，连符号也未必一致。情形（C）和情形（D）根据在伯奇看来更精

细的扩展的 HRG 会被分到同一类，但根据在伯奇看来更粗糙的 HRG 反而会被分

为截然不同的类型！ 
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这一差别的根源在于，HRG 强迫我们将本来由协同效应贡献的适合度组分强

行分解到自身育种值和行为搭档育种值的贡献中去。①也就是说，HRG 强迫我们回

答：乐手排练到底是损人利己，还是损己利人？都不是！排练的收益就是双方都排

练时协同效应贡献的收益！可见，对我们的案例而言，扩展的 HRG 才能提供有意

义的分类，而基于 HRG 的分类反而是误导性的。 

以上案例表明，我们不应当把 HRG 和扩展的 HRG 提供的分类看作一粗糙一

精细的关系，它们是根本上不同的。更一般地，按照图 2.4（A）所示的种群结构，

HRG 和扩展的 HRG 提供的两种不同的分类在选择解释区域的比较如图 2.5 所示，

其中（A）展示了扩展的 HRG 对选择解释的分类，（B）将其与基于 HRG 的分类

进行比较，显然两者截然不同。因此，我们不能简单地通过在不同组织框架的简单

性和信息量之间进行权衡来谋求最优的组织框架。 

 

图 2.5 基于 HRG 和扩展的 HRG 的分类比较 

2.5 汉密尔顿规则的多种一般形式及其解释价值 

上一节中介绍的扩展的 HRG 并不是唯一可能的 HRG 的扩展版本。实际上，

单从数学上看，我们完全可以用更复杂的回归模型来扩展 HRG。范·伟伦（Mathijs 

van Veelen）等人（van Veelen et al., 2017）严格证明了我们可以在回归模型中引入

任意多个预测变量和相应的协同效应项，并且由此产生的汉密尔顿规则的一般形

式和 HRG 一样精确和普遍成立。简而言之，基于不同的回归模型可以导出汉密尔

顿规则的不同一般形式。显然，汉密尔顿规则的各种一般形式都是组织框架的有效

候选者，因为它们中的任一个都可以根据其构成项的符号提供对社会进化情形的

分类。但是，汉密尔顿规则的不同一般形式所提供的不同分类是不相容的。那么我

们可能会问：哪种一般形式的汉密尔顿规则是最优的？回想一下，我在上一节中反

 
① 伯奇其实注意到了这一点（Birch, 2017b）72, 82, footnote 18，但似乎没有充分认识其后果。 
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驳了汉密尔顿规则的不同一般形式间具有可良好比较的精细度关系。考虑到这一

点，我不认为有任何简单的方法可以挑选出汉密尔顿规则的唯一最优形式作为大

多数情况下的唯一最优组织框架。相反，我建议将我们的注意力转移到以下问题

上：在某种给定情形下，哪种一般形式的汉密尔顿规则是最优的？需要说明的是，

我并非意图简单地将作为最优组织框架的属性相对化到某些语境下，给出类似“汉

密尔顿规则的第一种形式在语境 A 中是最优的，汉密尔顿规则的第 2 种形式在语

境 B 中是最优的……”的答案。实际上，恰恰是判断哪种形式的汉密尔顿规则最

适合给定情形的工作能够生成一个新的维度供我们比较和整合特定的社会进化情

形，进而增进我们对社会进化理解。 

我建议，可以根据以下两个维度比较和整合特定的社会进化情形： 

（D1）汉密尔顿规则的哪种一般形式最适合表征给定情形？ 

（D2）根据汉密尔顿规则的某一一般形式（最好是最适合表征给定情形的那

种形式）提供的分类，给定情形属于哪一类型？ 

再次以图 2.4 中的情形（C）和（D）为例。在维度（D1）上比较，（C）和（D）

属于同一类别，即扩展的 HRG 是最适合表征这两种情形的汉密尔顿规则。其理由

是，这两种情形都包含显著的协同效应。在维度（D2）上比较，（C）和（D）仍然

属于同一类别，即类别（7），其中𝑟𝑏 ≤ 0，𝑐 ≥ 0且𝑠𝑑 > 0。其理由是，在这两种情

况下，协同效应是育种值正向变化的唯一贡献因素。以上比较能够令人信服地揭示

（C）、（D）两种情形在两个不同维度上的共同本质。然而，如果我们只根据维度

（D2）且仅将 HRG 作为唯一的分类标准对它们进行比较，我们将无法捕捉到它们

的共同本质，而只能得出一些似是而非的差异。因此，如果我们想更好地理解社会

进化，就必须考虑维度（D1），进而维度（D1）清楚地展示了汉密尔顿规则的多种

一般形式（而非仅 HRG 一种形式）作为比较和整合社会进化情形的标准的解释价

值。 

现在考虑对我的上述方案的一点可能的反对意见。有人可能会认为，只要我们

在回归模型中添加更多的预测变量，它就可以更准确地表征真实情形。那么，只要

我们的能力允许，最好用更精细的汉密尔顿规则对社会进化情形进行分类。出于这

个考虑，维度（D1）听起来极度平凡且无聊。 

我对此有两点回应。首先，更精细的回归模型未必能更好地表征给定社会进化

情形，这是因为实际情形较一个粗糙模型的偏差可能只是由某些随机误差导致的，

而并不反映任何根本的机制。因此，引入过多的预测变量可能会导致过拟合的问

题，这将使相应的精细分类不仅冗余，而且具有误导性。其次，我们可以在经验上

检验回归模型中的某些预测变量是否对进化过程有显著贡献。例如，史密斯等人
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（Smith et al., 2010）研究了某种微生物间合作的进化，发现模型中收益项和协同

效应项的泰勒展开中的 10 至 15 阶项最为重要。他们的研究结果表明，这种合作

行为进化的最优分类所需的汉密尔顿规则的一般形式应包括这些 10 到 15 阶的项，

而不必包括更高阶的项。 

然而，退后一步，我承认本文没有提供一个完全明确的对某种一般形式的汉密

尔顿规则是否适于表征某一情形的判断依据——我已经给出的判断基本上是直觉

的。我想强调，本文的主要关注点在于辩护维度（D1）的重要性——即便这一点也

经常被忽视甚至拒斥。至于如何精确刻画维度（D1）以使其更易应用，仍需本文范

围以外的进一步的工作。 

2.6 本章小结 

汉密尔顿规则有不同的版本，HRS 可以自然地用于因果解释，但在 HRG 中社

会行为的收益和代价都由回归系数定义，其生物学意义并不清楚，HRG 的解释价

值也备受争议。本文分析得出，HRG 不仅不适用于经验预测或经受经验检验，而

且作为社会进化研究的组织框架也没有明显的优势。一方面，参数𝑏和𝑐的不稳定性

使得 HRG 提供的相应分类也不稳定；另一方面，HRG 中的参数𝑏和𝑐与其它规则

如扩展的 HRG 中的参数并不一致，使得 HRG 和可能作为组织框架的其它候选项

之间没有简单的优劣关系。 

一个值得注意的事实是，无论是支持还是反对 HRG 解释价值的学者，对 HRG

的理解往往都停留在第 2.2 节介绍的原始版本，而很少考虑 HRG 的各类推广或变

形。我建议在根据某种形式的汉密尔顿规则的参数符号对场景进行排序（维度

（D2））之前，考虑哪种汉密尔顿规则的一般形式最适合给定的场景（维度（D1））。

我们可以在这个新的维度上比较和整合特定的社会进化情景，这有助于揭示被单

独坚持 HRG 所掩盖的共同本质或显著差异。我的建议更好地解释了一般汉密尔顿

规则的解释价值——不仅仅是 HRG，而且是汉密尔顿规则的各种一般形式。 
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第 3 章  广义适合度理论、亲缘选择与真社会性的进化 

3.1  引言：真社会性的进化解释问题 

在上一章中，我评估了广义适合度理论之争中论战双方就汉密尔顿规则的解

释价值产生的分歧，这是针对广义适合度理论本身的。在本章中，我将处理广义适

合度理论之争中另一个方面的争议，即广义适合度理论（作为一种科学理论）和真

社会性的进化（作为一种经验现象）之间的关系问题。自 20 世纪 60 年代汉密尔顿

提出广义适合度理论并用以解释真社会性的进化以来，人们普遍承认广义适合度

理论能够解释真社会性的进化，反过来真社会性的进化也确证了广义适合度理论

①。 

真社会性在当前文献中通常指社会群体中出现的繁殖分工现象，即某些成员

专门从事繁殖工作而另一些成员专门照料其它成员的子女，从而分化为不同的品

级（caste）。②最有代表性的真社会性出现在社会性昆虫中，包括蜜蜂、胡蜂、蚂蚁、

白蚁等，本文对真社会性的讨论也限定在社会性昆虫的语境下。尽管学者们对真社

会性在昆虫以外的推广较为谨慎，但许多人相信对真社会性的研究有助于我们理

解更复杂的社会组织形式。许多学者都将多细胞有机体向真社会性社会的进化看

作是进化史上的重大进化跃迁（major evolutionary transition）之一（Maynard Smith 

& Szathmáry, 1998; Bourke, 2011; Szathmáry, 2015），该跃迁形成的真社会性社会（如

蜂群）还可被看作更高层级的生物个体（Queller & Strassmann, 2009; Bourke, 2011），

可见其重要地位。 

真社会性昆虫中出现的不繁殖的工蜂或工蚁（英文统称 worker，为方便起见

后文仅谈论“工蜂”作为代表）品级是进化中较难解释的现象。从进化论的角度看，

不繁殖而仅照料蜂后（或蚁后，英文统称 queen，为方便起见后文仅谈论“蜂后”

作为代表）的子女是一种典型的利他行为，这将使工蜂在进化中处于不利地位。20

世纪 60 年代，汉密尔顿提出广义适合度理论的同时，也将其应用于解释真社会性

的进化这一案例（Hamilton, 1964；参见本文第 2 章的相关讨论）。简单来说，广义

适合度理论要求我们将社会行为主体赋予他人的收益也部分地算作其自身的广义

 
① 本文无力仔细处理“科学理论甲能够解释经验现象乙”和“经验现象乙能够确证科学理论甲”这两个论断

之间的区别，而简单认为它们大致是等价的。 

② 真社会性这一概念在历史上有许多不同的含义和用法，且与超个体（superorganism）概念有密切联系。布

姆斯玛（Jacobus J. Boomsma）和高恩（Richard Gawne）对这两个概念的含义演变给出了详细的辨析

（Boomsma & Gawne, 2017）。本文仅在较为朴素的意义上理解真社会性概念，而不能处理有关概念争议

的细节。 
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适合度。对于利他行为而言，如果行为接受者的收益较行为主体的付出足够大，且

两者的亲缘关系足够近，那么利他行为就可以获得进化上的优势。这种通过为近亲

带来的利益而在进化中被选择的机制被称作亲缘选择（Maynard Smith, 1964）。在

具有真社会性的蜂群中，姐妹工蜂的亲缘关系非常近，因此极有利于其间利他行为

的进化。 

尽管汉密尔顿的解释中的具体细节后来受到了挑战，但“亲缘系数在真社会性

的进化中具有重要地位”这一核心洞见在广义适合度理论和亲缘选择的支持者那

里被保留了下来，由此坚持广义适合度理论和亲缘选择在真社会性的进化案例中

有良好的解释效力（Queller & Strassmann, 1998; Abbot et al., 2011; Bourke, 2011; 

Bourke, 2015; Queller, 2016）。然而，21 世纪以来，以威尔逊为代表的生物学家开

始拒斥亲缘选择理论对真社会性进化的解释效力（Wilson, 2005; Wilson & 

Hölldobler, 2005; Wilson, 2008）。这一论断也是 2010 年以来的广义适合度理论之争

中批评者的一个常被忽视的重要论点（Nowak, Tarnita et al., 2010; Wilson & Nowak, 

2014; Nowak & Allen, 2015）。总地来看，批评者一方面否认亲缘系数在真社会性进

化中的重要因果效力（Wilson, 2005; Wilson & Hölldobler, 2005; Wilson & Nowak, 

2014），另一方面认为广义适合度理论自身的缺陷使其根本难以应用于包括真社会

性进化在内的经验研究（Nowak, Tarnita et al., 2010; Nowak & Allen, 2015; Nowak, 

McAvoy et al., 2017）。由此可见，生物学家就亲缘系数在真社会性的进化中的因果

角色有着严重分歧。许多哲学家已经就有关广义适合度理论和亲缘选择的争论给

出了概念层面和方法论层面的分析（Birch & Okasha, 2015; Birch, 2017a; Rubin, 

2018），但他们往往回避了上述广义适合度理论和亲缘选择在真社会性进化中的解

释效力问题①。 

本文试图正面处理生物学家有关亲缘系数在真社会性的进化中的因果效力的

分歧，指出争议双方对“亲缘系数”和“因果效力”的不同理解是产生争议的重要

原因，进而试图对批评者有价值的意见做合理重构。我将在第 3.2 节中区分两种不

同的亲缘系数概念，我分别称为 IBD 亲缘系数、IBS 亲缘系数和统计亲缘系数

（statistical relatedness），并在第 3.3 节中澄清以上两种不同的亲缘系数概念在真社

会性的进化解释争议中引发的混淆。在第 3.4 节中，我将辩护应将系谱亲缘系数的

因果效力作为。在第 3.5 节中，我将引入“类型因果（type causation）和因果相关

性（causal relevance）”以及“净效果（net effect）和组分效果（component effect）”

两组区分，试图部分澄清争议双方就亲缘系数因果效力的不同关切。我将在第 3.6

 
① 一个例外是佩尔努（Tuomas K. Pernu）和海兰泰雷（Heikki Helanterä）的论文（Pernu & Helanterä, 2019a; 

2019b），但我认为他们的分析未能有效刻画出批评者真正有价值的意见。 
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节中总结本章，并对广义适合度理论、亲缘选择与真社会性的进化三者间的关系给

出简要的评估。 

3.2  IBD 亲缘系数、IBS 亲缘系数与统计亲缘系数 

在汉密尔顿（Hamilton, 1964）提出广义适合度理论时，他将赖特（Sewall Wright, 

1922）定义的“关系系数（coefficient of relationship）”用作亲缘系数①②。这种定义

下的亲缘系数的含义是两个个体某一基因座上具有血缘同源（identical-by-descent，

即 IBD）基因的比例或概率，我将其称为 IBD 亲缘系数。所谓 IBD 是指两个个体

共同具有的某一基因遗传自某一共同祖先。IBD 亲缘系数通常以通径法计算。对二

倍体生物，在不存在近交（inbreeding）时，有 IBD 亲缘系数𝑅 = ∑ 0.5𝐿，③其中𝐿表

示一条经由某共同祖先连接两个体的进化路径上的代际数，求和符号针对所有这

样的路径求和。以同父同母的姐妹为例，两者共有父亲和母亲两个共同祖先，且两

条进化路径（姐姐→父亲→妹妹；姐姐→母亲→妹妹）的长度都是 2，因此有𝑅 =

0.52 + 0.52 = 0.5。这表明，同父同母的姐妹之间有大约一半比例的基因是相同的。

而对于同母异父的姐妹而言，仅有通过母亲的进化路径能够连接她们，因此有𝑅 =

0.52 = 0.25。这表明，同母异父的姐妹间 IBD 基因的比例大致有四分之一。 

对于广义适合度理论而言，亲缘系数实际上就可以作为衡量利他行为收益的

一个标准。根据广义适合度理论中的核心内容汉密尔顿规则，假定一种利他行为使

行为主体付出的代价是𝐶，使行为接受者得到的收益是𝐵，双方的亲缘系数是𝑅，那

么若𝑅𝐵 − 𝐶 > 0，则该利他行为能够在进化中占优（Hamilton, 1964）。举例来说，

假定同父同母的姐妹之间施行某种利他行为会使行为主体自身少繁殖 1 个后代，

而将使行为接受者多繁殖 3 个后代。此时我们有𝑅𝐵 − 𝐶 = 0.5 × 3 − 1 = 0.5 > 0，

说明施行该利他行为是有利可图的。直观上，这是因为行为主体若自己繁殖 1 个

后代则仅有1 2⁄ 的基因得以传递（考虑有性生殖），而若使与自己有多达一半比例

基因相同的姐妹繁殖 3 个后代，则将有(1 2⁄ ) × (1 2⁄ ) × 3 = 3 4⁄ 的基因得以传递，

 
① 通常而言，英文“coefficient of relationship”、“coefficient of kinship”、“kinship coefficient”、“coefficient 

of relatedness”和“relatedness”等大致对应于“亲缘系数”的不同短语在中文中被统一译为“亲缘系数”。

更麻烦的是，这些不同的英文写法往往并没能反映出有实质意义的概念区别，很多时候只是单纯地混用。

反过来，不同亲缘系数概念的差别也往往未能通过区分不同的写法而反映出来。本章中，除特殊说明外，

我采用“亲缘系数”泛指以上所有英文短语，并通过“IBD 亲缘系数”、“IBS 亲缘系数”和“统计亲缘

系数”三种概念区分出亲缘系数概念下有实质差异的三种含义。 

② 需要说明的是，汉密尔顿（Hamilton, 1964; 1972）在较早的论文中已经意识到了“关系系数”只能作为亲

缘系数的良好近似，但他也并未明确广义适合度理论中亲缘系数应有的严格定义方式。 

③ 我使用大小写区分 IBD 或 IBS 亲缘系数与统计亲缘系数。大写𝑅表示 IBD 或 IBS 亲缘系数，小写𝑟表示统

计亲缘系数。 
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这自然是更优的选择。由此可见，选择那些有利于近亲而非自己的性状及其基因的

亲缘选择是一种独特的选择机制，对利他主义的进化有很好的解释力。 

在此，我们需要注意血缘同源（IBD）和状态同源（identical-by-state，即 IBS）

的区分①。所谓 IBS 是指两个个体无论出于何种原因而具有相同基因，而不像 IBD

要求相同的基因是由于遗传自共同祖先导致的。在此种理解下，IBD 蕴涵 IBS，但

IBS 不蕴涵 IBD。一种典型的符合 IBS 但不符合 IBD 的情形是相似的基因突变导

致两个体偶然地具有相同基因。进一步地，IBS 亲缘系数即两个个体在某一基因座

上无论出于何种原因具有相同基因的比例。考虑到 IBS 与 IBD 之间的单向蕴涵关

系，IBS 亲缘系数的值将大于或等于 IBD 亲缘系数的值，这或许是两者最明显的

差异。然而，如果我们假定两个个体中所有我们所关注的共同基因都是遗传自共同

祖先而来的，是否就意味着 IBS 亲缘系数和 IBD 亲缘系数在数值上等同呢？严格

根据定义看或许如此，但如果考虑生物学实践则未必。这是因为，实践上 IBS 基因

的比例往往是直接通过比较两个体的基因信息得到准确数值，而 IBD 基因的比例

往往是通过系谱信息预测的期望值。举例而言，我们前面由通径法算得同父同母的

姐妹间 IBD 基因比例的期望是1 2⁄ ，但实际上该姐妹完全可能从父母那里遗传更

多或更少的相同基因。进而，尽管 IBS 亲缘系数自然地会反应两个体相同基因比

例的实际值，IBD 亲缘系数就其算法而言很可能不考虑实际值较预测值的偏差，而

只提供基于系谱信息得到的预测值。我们可以认为，在理想情况下，基于系谱信息

算得的 IBD 亲缘系数能够反映两个个体实际 IBD 基因的比例；而在不考虑相似突

变等特殊情形时，IBD 亲缘系数也将是 IBS 亲缘系数的良好近似。这样看来，两者

的差异更多地是概念上的，在理想条件下不至于引致数值上的差异。 

统计亲缘系数与 IBD 亲缘系数、IBS 亲缘系数非常不同。第 2 章中曾提到，

汉密尔顿（Hamilton, 1964）提出广义适合度理论特别是汉密尔顿规则时，采用的

是极其简化的模型，依赖于支付可加、群体结构简单等众多限制性条件才能成立，

这使得汉密尔顿的理论在复杂的经验情形下难以普遍应用（Queller, 1985; Nowak, 

Tarnita et al., 2010; van Veelen et al., 2017）。为此，理论家们对汉密尔顿规则做了推

广，得到了汉密尔顿规则的一般形式，即 HRG（Queller, 1992；参见本文第 2 章的

相关讨论）。HRG 仍有“𝑟𝑏 − 𝑐 > 0”的形式②，而几乎无须任何限制条件而普遍成

立，但其中的参数均由某种回归系数所取代。特别地，其中的亲缘系数（𝑟）被定

 
① 由于 IBD、IBS 以及相关的亲缘系数概念在各类文献中已经被严重混淆，我在此不敢保证我所提供的定义

和区分能够在事实上符合绝大多数人对相关概念的用法。我仅试图在最低限度上提供一种合理的定义和区

分，并用于澄清相关的理论争议。 

② 我在汉密尔顿规则的一般形式中采用小写字母，在汉密尔顿规则的经典形式中采用大写字母，以对两者做

出区分。 
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义为群体中行为搭档基因值（𝑔′）关于行为主体基因值（𝑔）的回归系数（𝛽𝑔′𝑔）

①，我称之为统计亲缘系数。举例而言，我们考虑一个包含甲、乙、丙和丁共 4 个

个体的种群，其中甲和乙进行社会互动，丙和丁进行社会互动，四者有关社会行为

的基因值分别为1、1、1和0。由此，我们共有四组基因值(𝑔, 𝑔′)，即(1,1)、(1,1)、

(1,0)和(0,1)。进而，由线性模型拟合可得回归系数𝛽𝑔′𝑔 = − 1 12⁄ ，这也就是该群

体的统计亲缘系数。 

尽管在极度简化的情形下 IBD 或 IBS 亲缘系数或许能够作为统计亲缘系数的

良好近似（Michod & Hamilton, 1980），但统计亲缘系数与前两者有着巨大的实质

差异。我参考伯奇（Birch, 2014b）的工作②将其概括为三点。第一，统计亲缘系数

一定是针对某个特定性状或基因而言的，而 IBD 或 IBS 亲缘系数尽管理应同样定

义在具体的基因座上，但更多的时候（特别是由通径法计算的 IBD 亲缘系数）给

人的印象是对两者亲缘关系的一般性的衡量，而这种印象若应用于广义适合度理

论计算则是完全错误的。第二，统计亲缘系数是一个群体整体的性质，而 IBD 或

IBS 亲缘系数是群体中某一组社会行为搭档的性质。第三，统计亲缘系数可以为

负，负值的含义为群体中的个体更倾向于与基因不相似的个体进行社会互动，而

IBD 或 IBS 亲缘系数总是正的。这些重大差异表明，当我们因情形复杂而需要应

用汉密尔顿规则的一般形式时，其中的亲缘系数必须严格采用统计亲缘系数，而不

能使用 IBD 或 IBS 亲缘系数随意取代。 

3.3  真社会性的进化解释争议中的亲缘系数 

有了对两种亲缘系数的区分，下面我们考虑真社会性的进化解释中究竟关涉

何种意义上的亲缘系数。首先考虑汉密尔顿（Hamilton, 1964）基于广义适合度理

论对真社会性的进化提供的经典解释。其中的关键是汉密尔顿所提出的单倍二倍

性假说（haplodiploidy hypothesis），即单倍二倍性是真社会性进化的主要驱动力。

我们知道，膜翅目（Hymenoptera）昆虫具有单倍二倍性，雄性个体由未受精卵发

育而成、是单倍体，雌性个体由受精卵发育而成、是二倍体。考虑一个一妻一夫制

的蜂群，对其中一雌性工蜂而言，它和其它姐妹工蜂（或者说是蜂后的女儿）的“亲

属系数（coefficient of kinship）”或亲缘系数是 0.75；而如果和无亲缘关系的雄蜂交

 
① 基因值可简单理解为某一基因座上目标基因的数量或比例（采用数量和比例并无实质区别）。当然，考虑

到社会行为因其复杂性一般由多个基因座上的基因共同决定，更实际的做法是采用育种值（breeding value）

即可加遗传效应（additive genetic effect）代替基因值（Queller, 1992）。 

② 伯奇（Birch, 2014a）（以及通常）所说的系谱亲缘系数（pedigree relatedness）大致对应于我所说的 IBD 亲

缘系数；伯奇所说的另一种统计意义上的亲缘系数（他似乎并未起一个明确的名字）就是我所说的统计亲

缘系数。伯奇似乎没能有意识地区分开 IBD 亲缘系数和 IBS 亲缘系数。 
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配，它和自己女儿的亲缘系数只有 0.5。因此，在同等条件下，相较于自己离开蜂

群独立生育，辅佐蜂后生育自己的姐妹是更有利于自身基因传递的选择。这就解释

了为何工蜂能够聚集在蜂群中形成真社会性社会。很明显，汉密尔顿这里所说的亲

缘系数就是我所称的 IBD 亲缘系数，是根据两个体间的遗传系谱计算得出的，与

其所处的社会环境无关。此外，汉密尔顿并未计算工蜂社会行为的代价𝐶和收益𝐵，

也没有计算其广义适合度。因而，可以说汉密尔顿的解释中唯一的关键就是 IBD

亲缘系数。 

需要说明的是，汉密尔顿提供的上述解释仅仅是尝试性的假说，他所提供的理

论推导和经验证据都非常有限。尽管如此，单倍二倍性假说在当时学界仍然非常流

行。例如，著名的进化生物学家、昆虫学家威尔逊（Wilson, 1975）在综述社会性

昆虫的相关研究时明确提出亲缘选择唯一解释了膜翅目昆虫的真社会性，并且认

为单倍二倍性假说就是解释的关键所在①。特里弗斯（Robert L. Trivers）和黑尔

（Hope Hare）将汉密尔顿的理论与费希尔（R. A. Fisher）的性比理论（sex ratio 

theory）结合起来，主张亲缘选择理论对社会性昆虫中性比的新奇预测得到了良好

的经验确证，进而社会性昆虫的独特性状也能由亲缘选择理论唯一解释（Trivers & 

Hare, 1977）。 

许多生物学家很快认识到单倍二倍性假说的问题，并对其展开了严厉的批评。

安德森（Malte Andersson, 1984）在其综述中指出了反对单倍二倍性假说的五点证

据，这包括（1）大量具有单倍二倍性的膜翅目昆虫并未进化出真社会性，而真社

会性在不具有单倍二倍性的其它物种中也广泛出现；（2）在许多社会性蚂蚁和蜜蜂

中，蜂后会与多个雄性交配，使得蜂群中同母异父的姐妹工蜂间的亲缘系数将低于

工蜂与其女儿间的亲缘系数；（3）一些真社会性的蜜蜂和胡蜂蜂群中包含多个蜂

后，此时工蜂和生殖蜂后之间的亲缘系数将会更低；（4）单倍二倍性假说对性比的

预测与对实际性比的经验观察之间并不像特里弗斯和黑尔声称的那样高度吻合，

即使在符合预测的经验情形下相应性比也可能有单倍二倍性以外的其它解释；（5）

细致的建模分析显示，姐妹工蜂之间的高亲缘系数未必有利于不生育的工蜂品级

出现。 

上述对单倍二倍性假说的质疑很快被主流生物学家所接受。然而，亲缘选择理

论的支持者并未将亲缘选择理论与单倍二倍性假说一起抛弃。安德森（Andersson, 

1984）自己就明确主张，无论单倍二倍性假说成立与否，亲缘选择在真社会性的进

化中都起着十分重要的作用。奎莱尔和施特拉斯曼（Joan E. Strassmann）在承认单

倍二倍性假说并不成功的前提下，坚持主张真社会性的进化为亲缘选择提供了坚

 
① 威尔逊后来放弃了此观点，转而主张亲缘选择并非驱动真社会性进化的主要动力（Wilson, 2005）。 
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实的支持（Queller & Strassmann, 1998）。尽管奎莱尔自己是基于统计亲缘系数的

HRG 的提出者，他和施特拉斯曼在讨论真社会性进化的案例时仍然大量采用基于

通径法计算的 IBD 亲缘系数，一方面将亲缘系数看作是两个相互作用的个体间的

关系而非群体的性质，另一方面基本将亲缘系数的高低等同于群体内亲属关系的

远近。他们认为，大量的研究证实了亲缘选择理论的预测，即社会性昆虫的利他行

为是在亲属间发生的，社会性的蜂群也就是一个家族（Queller & Strassmann, 1998）。 

不过，单倍二倍性假说的失败也引致了对亲缘选择理论的反对意见。以威尔逊

为代表的反对者开始主张亲缘选择并非驱动真社会性进化的主要动力，并把单倍

二倍性假说这一原本支持亲缘选择的证据的失败看作是一项重要理由（但不是唯

一理由）（Wilson, 2005; Wilson & Hölldobler, 2005; Nowak, Tarnita et al., 2010）。值

得注意的是，威尔逊在其论文中特别强调，对真社会性的起源而言重要的是共同具

有真社会性基因，而非亲缘系数。他还说，理论上即便亲缘系数为 0，也有可能产

生真社会性（Wilson & Hölldobler, 2005）。这些说法表明，威尔逊将亲缘系数概念

限定为了 IBD 亲缘系数——即便两个个体并非亲属，只要它们共同具有真社会性

基因，就会导致两者间一定的正 IBS 亲缘系数。 

针对威尔逊的反对意见，广义适合度理论和亲缘选择的福斯特（Kevin R. 

Foster）等人专门撰文驳斥（Foster, Wenseleers & Ratnieks, 2006; Foster, Wenseleers, 

Ratnieks & Queller, 2006），坚称亲缘选择是解释真社会性进化的关键，且广义适合

度理论没有任何问题。他们认为，威尔逊把广义适合度理论中的亲缘系数限定为共

同祖先导致的亲缘系数是一种误解，特别强调亲缘系数可以用于表示任何形式的

基因相关性（Foster, Wenseleers & Ratnieks, 2006）。也就是说，他们认为不能将亲

缘系数等同于我所说的 IBD 亲缘系数，而至少要考虑 IBS 亲缘系数①。由此，他们

驳斥了威尔逊关于真社会性的进化甚至允许亲缘系数为 0 的“荒谬”主张。这并不

奇怪，因为威尔逊所说的是 IBD 亲缘系数，他也并未举出连 IBS 亲缘系数都为 0

却仍有真社会性的例子。另外，值得注意的是，福斯特等人的两篇论文更多地是理

论性的，并未深入讨论 IBS 亲缘系数或统计亲缘系数如何与经验研究文献嫁接起

来。不过，有一些其他学者明确指出，近亲关系就是真社会性的进化中 IBS 亲缘系

数或统计亲缘系数为正的最主要的贡献要素，正面辩护了 IBD 亲缘系数在真社会

性进化中的重要原因地位（Helanterä & Bargum, 2007; Pernu & Helanterä, 2019a）。

 
① 他们理解的亲缘系数究竟是 IBS 亲缘系数还是统计亲缘系数似乎并不清楚。但考虑到他们引用了奎莱尔提

出 HRG 的论文（Queller, 1992），至少他们应当相信统计亲缘系数是最一般的广义适合度理论中应当采用

的亲缘系数。也许他们同意在理想条件下 IBS 亲缘系数可以作为统计亲缘系数的良好近似。 
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也就是说，在他们看来，威尔逊所设想的 IBD 亲缘系数为 0 但 IBS 亲缘系数为正

的情形即便在理论上可能，也是不符合真社会性进化的实际情况的。 

通过以上分析可以发现，真社会性的进化解释争议中大家主要关心的是 IBD

亲缘系数。尽管广义适合度理论的支持者清楚严格的、一般的广义适合度理论应当

采用统计亲缘系数而非 IBD 亲缘系数，但却很少提供基于统计亲缘系数的对经验

案例的分析。 

3.4  亲缘系数与关于自然选择的统计主义之争 

佩尔努和海兰泰雷的工作少有地从哲学角度分析了有关真社会性的进化中亲

缘系数的因果角色争议（Pernu & Helanterä, 2019a; 2019b）。他们主要有如下两个论

点：（1）亲缘系数是真社会性的进化的必要不充分条件；（2）至于亲缘系数在真社

会性进化中的效力是否是因果的，则取决于自然选择是否是因果过程——他们自

己认为自然选择当然是因果过程。我认为以上两个论点都是似是而非的，其部分缘

由就在于他们没能有意识地清晰区分不同的亲缘系数概念。本节开始，我将从他们

的工作出发重新评估亲缘系数在真社会性的进化中的因果角色相关争议。我将在

本节论证，如果将争议中的亲缘系数概念理解为 IBD 亲缘系数，那么其效力是否

是因果的与关于自然选择的统计主义之争无关；我将在第 3.5 节引入“因果相关性

与类型因果”和“净效果与组分效果”两组因果概念的区分，试图更精细地刻画生

物学家围绕真社会性的进化中亲缘系数的因果角色可能持有的不同观点。 

佩尔努和海兰泰雷（Pernu & Helanterä, 2019a）指出，争议双方都同意真社会

性的进化是自然选择（而非漂变或突变等非选择因素）导致的。而亲缘系数又是真

社会性状可遗传的必要条件，因为不生育的工蜂只有通过亲属才能使其性状得以

间接地遗传。既然如此，如果承认自然选择是因果过程，那么亲缘系数在其中自然

起到了实质性的因果贡献。问题在于，谁会反对上述论证，特别地，会反对自然选

择是因果过程呢？威尔逊、诺瓦克等亲缘系数因果效力的批评者看起来并无直接

针对上述论证的反对意见①。佩努和海兰泰雷认为可能反对上述论证的是自然选择

的统计主义者（statisticalist）。他们指出，统计主义者认为自然选择是纯粹的统计

过程，进而至多接受亲缘系数是真社会性进化的必要条件，而不承认其是必要的因

果条件（Pernu & Helanterä, 2019a）。我认为他们的诊断是误导性的。 

 
① 也正因如此，这个问题本来也并非有关真社会性的进化中亲缘系数的因果角色争议中的核心议题。不过，

与其直接相关的关于自然选择的统计主义则是近 20 年来生物学哲学界热议的话题，因此我仍然严肃对待

并试图澄清这一问题。 
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统计主义（statisticalism）是一种关于自然选择地位的哲学立场，代表人物包

括沃尔什（Denis M. Walsh）、阿里乌（André Ariew）等（Walsh, Lewens et al., 2002; 

Walsh, Ariew et al., 2017）。根据统计主义者最新的纲领性文章（Walsh, Ariew et al., 

2017），他们首先将适合度分为了个体适合度（vernacular fitness）和性状适合度（trait 

fitness），前者是某一具体个体的因果性质，后者指某一抽象性状的增长率。进一步

地，统计主义者将自然选择区分为了达尔文式选择（Darwinian selection，简称“D

选择”）和现代综合选择（Modern Synthesis selection，简称“MS 选择”），前者指

个体适合度差异导致的种群世系结构变化，后者指性状适合度差异导致的种群性

状分布变化。相应地，表征前者的 D 模型会援引个体层面的生态原因来解释种群

世系结构变化，表征后者的 MS 模型则仅援引性状类型的统计性质来解释性状分

布的变化。统计主义者特别强调，所谓“统计主义”针对的仅是 MS 模型，即主张

MS 模型仅通过援引性状的统计性质而对种群变化提供自足的统计解释，不援引种

群变化的原因。D 模型则不是统计主义直接关心的对象——这一点似乎没有得到

统计主义的反对者的应有重视。 

现在的问题是，亲缘系数在真社会性进化中的地位问题究竟关涉哪一种模

型？我认为，如果考虑统计亲缘系数，那么其效力确实由 MS 模型表征。这是因

为，MS 模型要求考虑抽象性状而非具体个体的适合度，而 IBD 或 IBS 亲缘系数

都只是对两个具体个体之间亲缘关系的衡量，只有采用作为群体性质的统计亲缘

系数才能一般地衡量我们所关注的某类性状在多大程度上与基因型相似的个体进

行了相互作用。进而，如果采用统计主义立场，就会否认亲缘系数在真社会性的进

化中有任何因果效力。这似乎也符合佩尔努和海兰泰雷的论点。① 

然而，统计亲缘系数并非关于亲缘系数在真社会性中的因果角色争议的重点。

回想第 3.3 节的分析，尽管统计亲缘系数是一般的广义适合度理论的构成基础，生

物学家实际关心的主要还是 IBD 亲缘系数。而 IBD 亲缘系数恰好对应于统计主义

所不关涉的 D 模型，统计主义者未必反对 IBD 亲缘系数也即群体中的近亲关系能

够作为真社会性进化的生态学原因，即便反对也不会是出于统计主义的要旨。因

此，统计主义立场与真社会性的进化解释争议是基本无关的②，佩尔努和海兰泰雷

高估了统计主义在此的重要性。 

对于真社会性的进化解释争议的重点在于 IBD 亲缘系数，除了符合论战的实

际情况外，还有一点额外的理由。考虑争议的大背景即广义适合度理论之争，支持

 
① 至于佩尔努和海兰泰雷（Pernu & Helanterä, 2019a）提供的自然选择是因果过程的理由是否足以反驳统计

主义立场，本文不再展开讨论。 

② 这里所说的无关主要不是指该争议中没有统计主义者参与，而是指持有统计主义立场与否基本不会影响争

议双方的观点。 



第 3 章  广义适合度理论、亲缘选择与真社会性的进化 

36 

亲缘系数在真社会性进化中的因果效力的往往同样支持用亲缘选择解释真社会性

的进化，而反对者往往建议用群体选择取代亲缘选择。然而，如果采用 IBS 亲缘系

数或统计亲缘系数，亲缘选择和群体选择至少在形式上是等价的。由于正的 IBS 亲

缘系数或统计亲缘系数都可以有包括亲属关系、扩散限制（limited dispersal）等多

种可能的贡献因素，而 IBD 刚好衡量了亲属关系对应的 IBS 亲缘系数或统计亲缘

系数的贡献，这恰恰是狭义上我们所说的亲缘选择所要求的（see Birch, 2020）①。

从统计主义的视角看，正的 IBS 亲缘系数和统计亲缘系数这一统计性质可能有多

种个体层面的生态原因，恰好说明了其作为统计性质没有统一的因果解读，这也就

是援引统计性质的 MS 模型和强调个体因果的 D 模型之间的区别。因此，IBD 亲

缘系数（而非 IBS 亲缘系数或统计亲缘系数）的因果效力与争议背后的大问题“亲

缘选择能否解释真社会性的进化”息息相关，这是争议的重点，却与统计主义无关。 

3.5  真社会性的进化中亲缘系数的因果效力 

本节中，除非特别说明，我们将讨论限定在 IBD 亲缘系数上，而省去“IBD”

这一标记。前面提到，佩尔努和海兰泰雷（Pernu & Helanterä, 2019a; 2019b）的一

个论点是亲缘系数是真社会性进化的必要不充分条件。但这其实并不新奇，因为明

显批评者至少不否认 IBS 亲缘系数是真社会性进化的必要条件②，而支持者也并不

否认亲缘系数不是真社会性进化的充分条件。问题在于，在我看来，批评者在这一

问题上的一些重要意见未能通过必要条件和充分条件的简单区分得到精确刻画。

为此，我引入“因果相关性与类型因果”和“净效果与组分效果”两组区分来细致

区分支持者和批评者就亲缘系数的因果角色问题的不同关切。 

3.5.1 因果相关性与类型因果 

亲缘系数因果效力的支持者对他们所谈的因果给出过如下定义：“我们认为因

果性的意思是亲缘系数的改变会导致真社会性进化可能性的改变。”（Liao et al., 

2015）3 这一因果定义非常符合原因作为差异制造者的常规理解。如果反映在具体

模型中，即可体现为亲缘系数这一变量和真社会性基因频率变化这一变量之间的

因果，这也符合因果模型文献中对变量之间因果的理解。 

 
① 当然，部分学者如加德纳等人（Gardner et al., 2011）将亲缘选择理论等同于广义适合度理论，这样亲缘选

择也就不一定指出于近亲利益的选择了。我将这种对亲缘选择的理解看作是广义的。注意这种理解似乎并

不符合其他支持亲缘选择学者的意见（see Queller, 2016）。 

② 当然，佩尔努和海兰泰雷（Pernu & Helanterä, 2019a）强调仅有正的 IBS 亲缘系数却没有正的 IBD 亲缘系

数并不符合真社会性进化的实际，这无疑是对部分批评者意见的正面反驳。 
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需要注意的是，变量之间的因果和通常所说的类型因果并不等同：伍德沃德

（James Woodward, 2003）有时将变量之间的因果称为“因果相关性（causal 

relevance）”①以示和类型因果的区分；盖勒（J. Dmitri Gallow, 2022）将类型因果界

定为常数之间的因果，而将变量之间的因果称为“影响（influence）”②。我在此采

用伍德沃德的术语。举例而言，“吸烟导致肺癌”是典型的类型因果表述。据此，

对任一个体，如果他吸烟，那么他将得肺癌。然而，如果我们将吸烟与否和肺癌与

否都看作取值 0 或 1 的二值变量，那么两者因果相关性的表述“吸烟变量与肺癌

变量因果相关”至少可能对应两种类型因果关系：其一是吸烟导致肺癌（而不吸烟

导致不肺癌）；其二是吸烟导致不得肺癌（而不吸烟导致肺癌）。尽管后者并不符合

实际情况，但逻辑上仍然符合因果相关性的要求，简单来说即一个人吸烟与否的变

化将导致其得肺癌与否的变化。可见，因果相关性在上述意义上是一个比类型因果

更弱的概念。 

至少按照梅纳德·史密斯（John Maynard Smith, 1964）的经典定义，亲缘选择

所说的是行为主体和搭档之间的高亲缘系数将导致有利于搭档的行为被选择，而

不仅仅是亲缘系数在选择中会起作用。对此，从因果角度的解读应为高亲缘系数是

利他行为被选择的类型原因。批评者的许多意见都是针对这一点的。其中最有代表

性的是威尔逊，他主张亲缘选择在真社会性的进化中起到的主要是消解性的作用

（Wilson & Hölldobler, 2005）。注意到，这并未否认亲缘系数与真社会性的进化可

能有因果相关性，而是否认其因果作用是积极的，也即否认了类型因果的存在。 

我们以一个例子说明高亲缘系数可能具有的消解性作用。拉特尼克斯（Francis 

L. W. Ratnieks）与同事的一系列工作（Ratnieks, 1988; Ratnieks & Visscher, 1989）

表明，蜂群得以维持真社会性的一个重要原因是工蜂的监督行为（worker policing），

即若蜂群中偶有工蜂产出雄性卵，将会被其它工蜂破坏。直觉上，我们似乎觉得工

蜂擅自产卵这一自私行为将在蜂群内亲缘系数过低的情形下发生，因此高亲缘系

数的环境将有效抑制此类行为。然而，理论推导和实验证据则告诉我们相反的结

论，即只有亲缘系数足够低时，工蜂才有动力破坏其它工蜂的卵；若亲缘系数过高，

则工蜂的监督行为将失效，使得工蜂更多地擅自产卵而瓦解蜂群的真社会性。 

类似的例子当然为亲缘系数重要性的支持者所承认（Foster et al., 2006; Queller, 

2016）。然而，这对于高亲缘系数的类型原因地位是很大的打击。对此，支持者的

一种回应策略是，强调亲缘系数作用的两面性（Foster et al., 2006）。③在真社会性

 
① 为了方便表述，我在此约定将“因果相关性”理解为有方向的概念。当我说亲缘系数与真社会性的进化因

果相关时，都是指亲缘系数变量是真社会性进化变量的原因，而非反之。 

② 盖勒所说的“影响”仍是一种因果概念，且与刘易斯（David Lewis）等人所说的“影响”含义不同。 

③ 但这不是唯一的回应策略。 
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进化的案例中，一方面，蜂群中的亲属关系使得亲缘系数大于 0，因而能促进利他

主义和合作行为的进化；另一方面，亲属毕竟不是自身的克隆，亲缘系数总是小于

1，因而也将导致亲属间的竞争和矛盾。由此，真社会性中体现的任何合作和竞争

要素都总是与亲缘系数大小相关。这样的解释本身并没有错，但相较于强调高亲缘

系数的重要地位是一个明显更弱的主张。支持者如想辩护高亲缘系数是真社会性

进化的类型原因，就必须诉诸对其因果角色更细致的刻画，其具体方案将在第 3.5.2

节讨论。 

许多批评者甚至怀疑亲缘系数与真社会性的进化之间根本没有因果相关性

（Wilson, 2008; Nowak, Tarnita et al., 2010）。为建立亲缘系数和真社会性的进化之

间的因果关系，在主流干预主义因果理论（Woodward, 2003）的视角下，我们必须

设法改变亲缘系数的大小，进而考察真社会性的进化条件是否发生了改变。在真社

会性昆虫的场景下，对蜂群内亲缘关系大小最直接的影响源于蜂后的配偶数量。蜂

后交配的不同雄蜂数量越多，蜂群内姐妹工蜂之间的亲缘关系就越远，同时真社会

性进化的条件也会更严格。休斯等人（Hughes et al., 2008）据此认为高亲缘系数更

有利于真社会性进化。问题在于，蜂后的配偶数量能否作为亲缘系数的合法的干预

变量呢？这一点是可疑的，因为蜂后的配偶数量可能不经由亲缘系数而通过其它

路径影响真社会性的进化。例如，诺瓦克等人（Nowak, Tarnita et al., 2010）提出，

是否有可能蜂后多次外出交配会增加蜂群遭受捕猎者袭击的风险，从而对真社会

性蜂群的进化造成负面影响？这一设想如果成立，那么高亲缘系数就只是真社会

性进化中选择较少的蜂后配偶数量的副产品，也就意味着高亲缘系数和真社会性

进化间仅有统计相关性而缺乏因果关系。 

3.5.2 净效果与组分效果 

如果我们尚且承认亲缘系数和真社会性的进化之间是因果相关的，那么我们

或许会认为，亲缘系数在真社会性进化的某些方面可能起到消解性的作用，但对特

定明确的利他行为进化而言其作用总是正面的。这一点也可以从汉密尔顿规则看

出：利他行为进化所要求的条件是𝑅𝐵 − 𝐶足够大（至少大于 0），那么只要𝐵是正

数，亲缘系数𝑅就一定是越大越好。汉密尔顿自己在解释真社会性的进化时就说，

由于姐妹工蜂之间的亲缘系数高于工蜂与其女儿的亲缘系数，“在其它情况均同

时，它将偏好回到其母亲的巢穴供养一个姐妹工蜂而非独自供养其女儿。”

（Hamilton, 1964）29 这里的“其它情况均同”条件值得我们注意。从因果的角度

看，“其它情况均同”条件要求我们固定亲缘系数和真社会性进化之间可能具有的

其它因果路径不变，而只考察对一个特定行为的适合度效果而言亲缘系数的因果
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贡献是否是正面的。为此，我将引入净效果和组分效果的区分，进一步澄清亲缘系

数在真社会性进化中可能具有的因果角色。 

考虑赫斯洛夫（Hesslow, 1976）提供的一个经典案例。一种避孕药具有引发血

栓的副作用。然而，怀孕同样会引发血栓，服用避孕药则能避免怀孕从而避免血栓。

这样，服用避孕药和得血栓之间就有两条效果相反的因果路径。通过构造适当的参

数，可以使其中任一路径的效果占据主导地位，也可以使两条路径的效果相互抵

消。希契科克（Hitchcock, 2001）由此将类型因果具有的效果分为两类：一类是通

过所有因果路径共同导致的效果，即净效果；另一类是固定其它路径时通过某条单

一路径造成的效果，即组分效果。后者也被称为路径特异效果（path-specific effect）

（Weinberger, 2019）。在上述案例中，避孕药对血栓在一条路径上有正面的组分效

果，而在另一条路径上有负面的组分效果；避孕药的净效果则可正可负，可见其与

组分效果没有必然联系①。 

上述案例启示我们，亲缘系数重要性的支持者所想要刻画的或许是亲缘系数

的某种组分效果。许多支持者强调，高亲缘系数并非亲缘选择理论的全部，亲缘选

择的理论家同样关心利他行为收益和代价的比值（即𝐵/𝐶）对其进化的作用（Foster 

et al., 2006; Queller, 2016），而对于特定行为而言，亲缘系数的贡献总是积极的

（Queller, 2016）。问题在于，在具体的经验情形下，行为的收益和代价是非常难以

计算的（Bourke, 2011; Queller, 2016），甚至在复杂情形下两者都会成为关于亲缘系

数的函数（即成为𝐵(𝑅)、𝐶(𝑅)）（Gardner, West & Barton, 2007; Nowak, Tarnita et al., 

2010）。进而，我们可以设想这样的情况，尽管𝑅对真社会性进化的影响是正向的，

但由于𝐵/𝐶关于𝑅的函数（在某些区间上）递减，使得𝑅经由𝐵/𝐶对真社会性进化还

有负面影响，由此𝑅对真社会性的进化可能起到负面的净效果。不过，只要我们固

定𝐵/𝐶不变，就可以看出𝑅对真社会性进化的组分效果总是正向的。在这种刻画下，

如果支持者主张亲缘系数总是具有正面的组分效果，而批评者主张亲缘系数可能

具有负面的净效果，两方其实是完全兼容的。 

不过，亲缘系数的组分效果究竟为何并不清晰，这是因为画出可供分析𝑅的组

分效果的因果图本身就面临着困难。我们知道，亲缘系数无非是两个个体基因型之

间的某种关系。如果我们将两个个体的基因型和它们的亲缘系数全部置入因果图

中，就很难设想对亲缘系数的干预的实际意义。如果我们严格采用固定两者基因型

的硬干预来阻断亲缘系数到真社会性进化之间非直接的因果路径，那就意味着我

们在没有改变两者基因型的条件下改变了通常由两者基因型直接决定的它们的关

 
① 温伯格（Weinberger, 2019）在路径特异效果和总体效果（total effect，大致对应于希契科克所说的净效果）

之间建立了联系。 
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系，其实际意义并不清楚。对这一困难的一个侧面佐证是，奥卡沙（Okasha, 2016b）

在画社会进化的因果图时，将亲缘系数置于了因果图外，而没有放进因果图中作为

一个变量。这也许就暗示着画出包含亲缘系数的因果图面临的困难。这样看来，亲

缘系数对真社会性进化具有正面的组分效果尽管看起来显然，但也仍需进一步的

工作来刻画其确切含义。 

3.6  本章小结 

亲缘系数可能具有 IBD 亲缘系数、IBS 亲缘系数和统计亲缘系数等不同的含

义。真社会性的进化解释争议的核心是 IBD 亲缘系数在真社会性的进化中是否具

有因果效力，这一问题与关于自然选择的统计主义无关。针对真社会性的进化这一

经验案例，争议双方对 IBD 亲缘系数的强调直接相关于亲缘选择在解释真社会性

的进化中的理论地位。不过，广义适合度理论特别是其一般版本并不处在争议的中

心，其反映是 HRG 中的基础概念统计亲缘系数并未得到与经验案例结合的充分讨

论。考虑到从广义适合度理论的角度看 IBD 亲缘系数在广义适合度计算应用时极

其受限，即便支持者辩护了 IBD 亲缘系数在真社会性进化中的重要因果地位，可

能也只能辩护亲缘选择这一机制在真社会性进化中的重要作用，而并不能直接说

明广义适合度理论和真社会性的进化之间有可靠的解释或确证关系。 

就 IBD 亲缘系数在真社会性的进化中的因果角色这一具体问题而言，过往的

研究只概括出争议双方的共识是 IBD 亲缘系数是真社会性进化的必要不充分条

件。我进一步分析并展示了，支持者有时将对亲缘系数因果角色的辩护停留在因果

相关性上，而批评者则明确关心类型因果；支持者更强调亲缘系数的组分效果，批

评者则关心亲缘系数的净效果，至于如何画出足以明确刻画两者的包含亲缘系数

变量的因果图还需进一步研究。 
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第 4 章  广义适合度最大化、最优化与能动者思维 

4.1  引言 

汉密尔顿在如下段落中阐释了它的广义适合度概念： 

 

广义适合度可以被想像为个人适合度在首先被去除所有可以被认为

由于某个体社会环境造成的组分而保留其将在不暴露于该环境中的任何

伤害或好处时表现的适合度，再加上其引起的其邻居适合度的伤害和好

处的特定比例。这里的比例就是该个体与其影响的邻居间合适的亲缘系

数。（Hamilton, 1964）8 

 

直观上，广义适合度概念将个体行为对其搭档适合度的影响纳入考量，进而利

他行为可能以个人适合度为代价而提高行为主体的广义适合度，使得该行为在进

化中占优势。在此，我想首先澄清汉密尔顿文本中出现的三个不同的概念。广义适

合度效果（inclusive fitness effect）指某社会行为对个体适合度的增量或减量。广义

适合度指经过广义适合度效果修正的个体适合度。通常我们仅单独考虑某一社会

行为的进化，这时我们常常假定除该社会行为的进化外种群已处于稳定的群体遗

传学平衡，即将每个个体的基准适合度设为1，进而每个个体的广义适合度就是1

加上广义适合度效果。需要特别注意的是，广义适合度效果和广义适合度都是定义

在个体层面的量，即我们通常只能谈某个体的广义适合度。在群体层面，我们可以

谈论的是平均广义适合度（mean inclusive fitness），即该种群中每一个体广义适合

度的算术平均值。严格来说，根据汉密尔顿自己的说法，在进化过程中趋于最大化

的量是种群的平均广义适合度，而不是某一个体的广义适合度。 

尽管汉密尔顿自己的原始模型需要较严格的限制条件才能成立，许多学者相

信广义适合度是理解社会进化的关键概念，并大力发展了相关理论。问题在于，在

有关广义适合度理论的研究中，人们常常较为随意地谈论广义适合度最大化而没

有提供对最大化的目标及含义的充分澄清。当然，有一部分学者意识到了这一问

题，并致力于让对广义适合度最大化的讨论精致化、严格化（Grafen, 2006b; Gardner, 

West & Wild, 2011; Okasha & Martens, 2016）。 

奥卡沙是讨论广义适合度最大化议题的一位重要哲学家。奥卡沙和马滕斯

（Okasha & Martens, 2016）论证了在支付可加的情形下广义适合度是最大化的，
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但在支付不可加情形下广义适合度最大化不能由汉密尔顿规则的一般形式得到辩

护，而他们所称的“格拉芬 1979 支付”①至少可以在他们讨论的简单的支付不可加

的模型中作为最大化的目标。奥卡沙（Okasha, 2018）的独著《进化中的主体和目

标》（Agents and Goals in Evolution）收录了他和马滕斯合作的上述论文的修订版

本，并将关于广义适合度最大化的讨论和能动者思维联系了起来。在本书中，奥卡

沙区分了进化生物学中两种类型的能动者思维。根据他的定义，第一类能动者思维

指将有机体看作好似在如此行为以尽可能达到某种目标的主体；第二类能动者思

维指将自然选择看作驱使有机体在进化过程中最优化的主体。奥卡沙进而将广义

适合度最大化与第一类能动者思维联系了起来，而认为其与第二类能动者思维无

关。 

我认为奥卡沙对广义适合度最大化的分析是成问题的，特别地，他在讨论广义

适合度最大化问题时对能动者思维概念的应用与他对能动者思维概念的定义及在

其它地方的应用相矛盾。本章将反驳奥卡沙对广义适合度最大化的分析并试图建

立从能动者思维视角理解广义适合度最大化的合适方式。在第 4.2 节，我将讨论支

付可加情形下的广义适合度最大化。尽管支付可加的情形较为简单且并不涉及很

多争议，我认为有必要在此时澄清一些常见的混淆，以辅助后续讨论更复杂的情

形。在第 4.3 节，我将评估奥卡沙对支付不可加情形下广义适合度最大化的相关论

述。我将回应他对朴素意义上广义适合度理论最大化的两点反对意见，并尝试解释

为何格拉芬 1979 支付在奥卡沙的工作中看起来很重要。第 4.4 节是本章小结。 

4.2  支付可加情形下的广义适合度最大化 

支付可加情形指每一个体受到的支付可以全部直接相加得到总体的支付值，

其更准确的刻画将在后文的模型中给出。我在此径直采用奥卡沙（Okasha, 2018）

书中的模型。考虑一个包含无穷多单倍体无性繁殖有机体的种群。这些有机体可以

被分为两种由基因决定且完美遗传的类型：利他个体（A）和自私个体（S）。这些

有机体的互动是成对进行的，其中利他个体将以自身收益为代价使其搭档受益，而

自私个体仅仅接受其它个体可能赋予的收益而不付出任何代价。对处于某种关系

中的一对个体𝑖和𝑗，令𝑉(𝑖, 𝑗)表示𝑖在这部分关系中获得的收益，即行动者的支付或

个人支付。𝑖和𝑗的取值为 A 或 S，这表示它们的类型。表 4.1 展示了一组社会行为

的支付矩阵，其中𝐵和𝐶为正。注意到，左上角的(𝐵 − 𝐶)显示了收益𝐵和代价(−𝐶)

是可加的。由于𝐵 > 𝐵 − 𝐶且0 > −𝐶，如果将个体支付视为进化博弈的效用，则 A

 
① 详见第 46 页开始的讨论。 
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型个体永远无利可图。为了正确计算施行利他行为可能具有的效用，我们应该考虑

搭档的利益。 

表 4.1 可加情形的个体支付（see Okasha, 2018）122 

𝑉(𝑖, 𝑗) 
搭档（𝑗） 

A S 

行动者（𝑖） 
A 𝐵 − 𝐶 −𝐶 

S 𝐵 0 

现在我们引入广义适合度𝑈(𝑖, 𝑗)并将其定义为𝑉(𝑖, 𝑗) + 𝑟𝑉(𝑗, 𝑖)，其中𝑟是两者

的亲缘系数。直观上，由于搭档收益的效用低于行为者自身的直接利益，在将搭档

收益算作行动者自身收益时应乘以𝑟作为折扣。本章中我不再对亲缘系数做详细讨

论，而只引入一个合理的假设，即我们的模型中𝑟是进化过程中的常数。广义适合

度𝑈(𝑖, 𝑗)也即该模型中行为的效用。结果如表 4.2 所示。需要注意的是，该定义由

汉密尔顿（Hamilton, 1971）提供，而又与汉密尔顿（Hamilton, 1964）的原始定义

不同。之所以使用这个定义，主要是因为它与个人支付直接相关而容易直接计算。

这两个定义之间的一个重要区别是，这里定义的广义适合度并不完全取决于行动

者的类型。也就是说，为了最大化其效用，行动者应该考虑其搭档的类型。 

表 4.2 可加情形的广义适合度或效用（see Okasha, 2018）124 

𝑈(𝑖, 𝑗) 
搭档（𝑗） 

A S 

行动者（𝑖） 
A (𝐵 − 𝐶)(𝑟 + 1) −𝐶 + 𝑟𝐵 

S 𝐵 − 𝑟𝐶 0 

表 4.3 效用取广义适合度时的进化-理性链接（Okasha, 2018）126 

𝑟𝐵 > 𝐶 ⇔ A 进化 ⇔ (A, A)是唯一的纳什均衡 

𝑟𝐵 < 𝐶 ⇔ S 进化 ⇔ (S, S)是唯一的纳什均衡 

𝑟𝐵 = 𝐶 ⇔ 无进化 ⇔ 所有纯粹或混合策略都是纳什均衡 

确定效用函数后，我们可以很容易地找到博弈的纳什均衡。我在此略去技术细

节，直接给出从我们模型中得到的表 4.3。从进化的角度来看，我们可以得到著名

的汉密尔顿规则，即𝑟𝐵 > 𝐶，它表达了利他行为在进化中占优势的条件。可以肯定



第 4 章  广义适合度最大化、最优化与能动者思维 

44 

的是，它的证明需要支付可加假设。奥卡沙似乎认为进化与理性的联系很重要。他

这样解释这个想法： 

 

标准博弈论预测，如果玩家是理性的，他们最终将处于博弈的纳什均

衡，在这个均衡中，每个玩家都以对方的行为为条件最大化自己的效用。

然后，我们可以问，理性博弈的纳什均衡是否与上述进化过程的结果相对

应。如果是这样，我们可以得出结论，进化将导致有机体表现得好像试图

最大化相应的效用函数。（Okasha, 2018）124 

 

我认为奥卡沙在这里的表述是误导性的。纳什均衡所描述的只是博弈的结果，

而不涉及向结果演变的过程。诚然，在纳什均衡下，每个参与者的效用最大化都取

决于搭档的行为。然而，“搭档的行为”在这里具有特定的含义，即它只是“搭档

在纳什均衡下的行为”。此外，考虑我们假定的在博弈中要求最大化的效用函数。

它在其定义域内最多只包含三个不同的值，其自变量是参与者和合作伙伴的类型，

其可能的取值也是有限的。这一观察部分是出于我们模型的简单性，但它至少表明

效用函数是一个离散函数，这意味着我们无法找到一个持续最大化的过程，我们也

不能在博弈不处于纳什均衡时谈论任何关于最大化的问题。一旦确定了行动者及

其搭档，效用函数的值也就确定了，那么就没有最大化的余地了。此外，我想指出，

从这个意义上说，最大化偏离了我们通常的理解。回想汉密尔顿（Hamilton, 1964）

的表述，其中被最大化的是平均广义适合度。它是在种群而不是个体上定义的量，

因此它可以随时间或代际而变化。在个体层面上，我们只能说它们的广义适应度在

进化完成时通过自然选择最大化了。也许还可以补充的是，他们的基因型必须具有

一定的优势才能实现最大化。总之，个体不能成为最大化或最大化行为的主体。 

有机体不能成为最大化主体并不能排除将其视为主体的可能性，实际上，根据

奥卡沙（Okasha, 2018）的定义，在这里应用第一类能动者思维是可行的。他为第

一类能动者思维之成立提出了三个独立的理由：目标导向性、行为灵活性和拥有适

应性特征。在我们的案例中，行为灵活性是不成立的，因为社会行为是由遗传完全

决定的；拥有适应性特征，虽然与适应度最大化有关，但只在进化结束时成立（并

且确实成立）——这似乎是奥卡沙的分析实际上所暗示的，也是奥卡沙所关心的；

然而，我们似乎没有任何理由拒绝在整个进化过程中始终满足的目标导向性。奥卡

沙（Okasha, 2018）24 承认：“这一‘目标’概念与一些进化讨论中的概念不同，在

一些进化讨论中，生物体的‘目标’被假定为最大限度地提高适应性。” 
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当然，目标导向性和第一类能动者思维一般要求一个限制，即在生物体中没有

任何遗传冲突或拮抗作用，但这种目标统一性的限定仍然不需要任何形式的最大

化。作为证据，可以考虑奥卡沙（Okasha, 2018）对格拉芬形式达尔文主义项目的

评判。格拉芬（Grafen, 2002; 2014）建立了一个选择-最优性链接，这与前面讨论

的奥卡沙的进化-理性链接非常相似。只要格拉芬的链接成立，目标统一性就成立

的原因很简单——格拉芬使用普莱斯方程进行分析： 

∆𝑝 = cov (𝑝𝑖,
𝑤𝑖

𝑤
) + E (

𝑤𝑖

𝑤
∆𝑝𝑖)。 (4.1) 

根据奥卡沙的说法，只有当每个基因的普莱斯方程的期望项为零时，格拉芬的

链接才成立，这意味着导致减数分裂驱动等遗传冲突的因素不存在，因此目标统一

性得到满足。现在回到我们讨论广义适合度的案例。奥卡沙（Okasha, 2018）还使

用如下简化形式的普莱斯方程来推导出确切的进化过程： 

∆𝑝 =
cov(𝑤𝑖, 𝑝𝑖)

𝑤
。 (4.2) 

其中也没有包括数学期望项。因而在任何进一步的联系建立之前，它应当能以同样

的方式证明目标统一性是合理的。因此，在我们的案例中，在整个进化过程中应用

目标导向意义上的第一类能动者思维是合理的。 

4.3  支付不可加情形下的广义适合度最大化 

表 4.4 不可加情形的个体支付（see Okasha, 2018）127 

𝑉(𝑖, 𝑗) 
搭档（𝑗） 

A S 

行动者（𝑖） 
A 𝐵 − 𝐶 + 𝐷 −𝐶 

S 𝐵 0 

我遵循奥卡沙（Okasha, 2018）的方法，将以前的模型调整为支付不可加案例。

表 4.4 列出了经修订后的个体支付。左上角的𝐷项表示存在协同效应，两个 A 型个

体相互作用时其支付不能通过直接叠加支付𝐵和−𝐶得到。在这种情况下，𝑟𝐵 − 𝐶 >

0不再是 A 型较 S 型在进化中占优的条件，因而许多学者指出汉密尔顿定律在非加

性情况下是失败的（e.g. Nowak, Tarnia et al., 2010）。加德纳等人（Gardner, West & 

Wild, 2011）认为对汉密尔顿规则的上述批评是不恰当的，并主张我们可以推广汉

密尔顿规则来解决这个问题。根据加德纳等人（Gardner, West & Barton, 2007）的

说法，我们可以引入两个新参数𝑏和𝑐，如下所示： 
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𝑏 = 𝐵 +
𝑟 + (1 − 𝑟)𝑝

1 + 𝑟
∙ 𝐷； (4.3) 

𝑐 = 𝐶 −
𝑟 + (1 − 𝑟)𝑝

1 + 𝑟
∙ 𝐷。 (4.4) 

其中𝑝表示 A 型个体在群体中的频率。进而由新定义的𝑏和𝑐表示的𝑟𝑏 − 𝑐 > 0成为

一般汉密尔顿规则①，作为 A 型个体频率𝑝随进化过程增大的条件。我在此略去技

术细节，而只提及奥卡沙也遵循了这种方法，即引入𝑏和𝑐并应用一般汉密尔顿规

则，以推导出支付不可加情形下的确切进化过程。从他们对普莱斯方程的使用中，

我们可以注意到，加德纳等人（Gardner, West & Barton, 2007）和奥卡沙（Okasha, 

2018）都没有考虑传递偏差项，这应该立即意味着遗传冲突已被排除，并支持在我

们的案例中，在目标导向的意义上应用第一类能动者思维。 

现在回到奥卡沙（Okasha, 2018）的工作。他对此种情形下的最优化提出了两

点意见以反对广义适合度最大化在某些“幼稚”的意义上成立。第一点反对意见针

对使用一般汉密尔顿规则来推导效用函数，进而论证某种最大化的合理性。奥卡沙

和马滕斯（Okasha & Martens, 2016）认为效用函数应是关于𝐵、𝐶、𝐷和𝑟的函数，

因而包含基因频率𝑝作为参数的𝑏和𝑐不应出现在效用函数中。但提出这一要求的缘

由似乎并不清楚。实际上，𝐵、𝐶、𝐷和𝑟都是我们模型中的常数，因此如果效用函

数不包含任何其他变量，它将是一个常数。我们绝不能谈论常数的最大化——至少

应将表型变量包含在效用函数中，以实现可能的最大化。回想我们在第 4.2 节中对

效用函数最大化的澄清，我们会发现效用函数最大化只是为了实现最佳表型以获

得相应的收益，而这种陈述仅限于进化的结果。如果我们只考虑进化完成的时间

点，那么𝑝也是一个常数。在支付不可加情形下，最佳表型和最大收益之间的联系

与在支付可加情形下的形式相同。加德纳等人（Gardner, West & Wild, 2011）向前

迈出了一步。他们认为行为的代价和收益完全可以与频率有关，并再次引用了加德

纳等人（Gardner, West & Barton, 2007）的工作作为证据。这个建议听起来很合理，

因为理性主体在做出选择时考虑一些与频率相关的因素是很正常的，如果是这样，

那么即使𝑝确实充当效用函数中的变量，也可以谈论效用最大化。无论如何，我并

不理解为什么奥卡沙不允许被最大化的量中包含𝑝。 

奥卡沙对广义适合度最大化的第二点反对意见是相当平凡的。这一点意见只

是说，如果我们以与支付可加情形相同的方式将效用函数定义为广义适合度（见表

4.5），博弈论分析得到的均衡结果将与进化分析得到的进化结果不匹配。这种不匹

配实际上不足为奇。有趣的是，奥卡沙转而将效用函数定义为所谓“格拉芬 1979

 
① 这一规则也就是第 2 章中所说的 HRG 在两两结对互动的社会进化情形下的特殊形式。 
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支付”，并发现进化-理性链接竟然成立了。格拉芬 1979 支付的定义为𝑈(𝑖, 𝑗) =

𝑟𝑉(𝑖, 𝑖) + (1 − 𝑟)𝑉(𝑖, 𝑗)。采用该定义的结果如表 4.6 和表 4.7 所示。 

表 4.5 不可加情形将广义适合度作为效用（see Okasha, 2018）131 

𝑈(𝑖, 𝑗) 
搭档（𝑗） 

A S 

行动者（𝑖） 
A (𝐵 − 𝐶 + 𝐷)(𝑟 + 1) −𝐶 + 𝑟𝐵 

S 𝐵 − 𝑟𝐶 0 

表 4.6 不可加情形将格拉芬 1979 支付作为效用（see Okasha, 2018）131 

𝑈(𝑖, 𝑗) 
搭档（𝑗） 

A S 

行动者（𝑖） 
A 𝐵 − 𝐶 + 𝐷 −𝐶 + 𝑟𝐵 + 𝑟𝐷 

S (1 − 𝑟)𝐵 0 

表 4.7 效用取格拉芬 1979 支付时的进化-理性链接（Okasha, 2018）132 

(A, A)是唯一的纳什均衡 ⇒ A 进化至固定 

(S, S)是唯一的纳什均衡 ⇒ S 进化至固定 

(𝜋𝐴, 𝜋𝐴)是唯一的纳什均衡 ⇔ 在𝑝 = 𝜋𝐴处出现稳定的多态 

(𝜋𝐴, 𝜋𝐴)、(A, A)和(S, S)都是纳什均衡 ⇔ 在𝑝 = 𝜋𝐴处出现不稳定的多态 

其中𝜋𝐴 =
𝐶−𝑟(𝐵+𝐷)

(1−𝑟)𝐷
。 

首先应该注意的是，格拉芬 1979 支付不是广义适合度的任何既定定义（Allen 

& Nowak, 2016），因此广义适合度最大化在此仍然是无关的。 

下面考虑采用格拉芬 1979 支付的好处。一个明显的要点是这样会使效用函数

不再包含𝑝，因此效用的四个可能值在整个进化过程中是固定的。这一点重要吗？

我对此持怀疑态度。奥卡沙可能认为格拉芬 1979 支付是一个固定的目标，这才使

得以该固定目标为对象的最大化得以可能。然而，如果我们只考虑进化结果，这一

点是平凡的，适应意义上的第一类能动者思维成立，但在这种情况下，“固定”听

起来毫无意义，因为𝑝仅是一个常数。 
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当然，奥卡沙可能意图把这一观察扩展到整个进化过程，但这样一来目标其实

并不是固定的。这里的问题在于效用函数的不可控性。如果个体的目标是固定的，

那么最大化效用所需的（理想）搭档类型也应该为参与者固定。为此，博弈的纳什

均衡必须是唯一的，否则行动者将不确定它的搭档属于哪种类型，进而它并不会有

一个固定的目标。然而，进化与理性的链接并不完美。前两条线的箭头是单向的，

当(𝜋𝐴, 𝜋𝐴)、(A, A)和(S, S)都是纳什均衡时，𝑝 = 𝜋𝐴并非唯一可能的进化终点——

当𝑝 = 𝜋𝐴是不稳定的多态时，A 和 S 仍然可能进化到固定状态，具体进化结果取决

于𝑝的取值。进而，我们有两种解释选择：一种是像奥卡沙那样拒绝将𝑝作为被最大

化的量中的参数，那么当(𝜋𝐴, 𝜋𝐴)、(A, A)和(S, S)都是纳什均衡时，就不会有固定

的目标；另一种是允许𝑝在效用函数中出现，但即便如此进化-理性链接中的第 4 条

链接仍然不足以确定一个固定的目标，我们还需要进一步比较𝑝与𝜋𝐴的大小，以确

定究竟哪个目标实际起效。 

接下来，我将从能动者思维的角度来评估以上内容。回想我在第 4.2 节中的分

析，我们会发现，在支付不可加的情形下，第一类能动者思维的应用较支付可加情

形下的应用几乎没有什么不同：目标导向性当然成立；行为灵活性当然不成立；适

应成立且仅在进化完成时成立。在我看来，奥卡沙（Okasha, 2018）对支付不可加

的情形下最优化的繁琐讨论实际上与第二类能动者思维（而非第一类能动者思维）

有关，尽管他似乎没有正确意识到这一点。在支付可加的情形下，最大效用是完全

固定的，因此自然选择可以被视为驱动群体向预定的最优状态进化，这一过程中群

体的平均广义适合度趋于最大化。在支付不可加的情形下，采用格拉芬 1979 支付

所提供的正是这类趋于预定目标的第二类能动者思维，尽管应用范围限于存在唯

一纳什均衡的情形。 

阿伦和诺瓦克（Allen & Nowak, 2016）126 在广义适合度理论之争中提出了两

个共识，不妨在这里讨论：“对于一般的进化过程，（i）不存在个体层面的广义适

合度，以及（ii）自然选择不会驱使个体表现得好像最大化其广义适合度。”在（i）

中，他们主要指的是广义适合度更常用的简化版本（也就是本节采用的版本）。他

们为（i）提供的理由主要是协同效应，这是支付不可加情形所独有的。在支付可

加的情形下，至少在我们的模型中，广义适合度的简化版本等价于汉密尔顿（1964）

的原始定义，因此我们可以使用完全在行为者控制下并且完全合理的原始广义适

合度来导出相同的广义适合度最大化结果。这一点从第一类能动者思维的视角看

也就是将个体视为适应的个体，并将其视为在进化结束时实现了广义适合度最大

化。而从第二类能动者思维的角度，我们也可以合理地将自然选择视为驱动群体趋

于平均广义适合度最大化。然而，在支付不可加的情形下，广义适合度的原始版本
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和简化版本是不一致的。由于广义适合度的简化版本在这里并无意义，尽管我们仍

然可以谈论进化结束时个体的适应，但适应所指的不再是最大化的广义适合度。尽

管在格拉芬 1979 支付的帮助下，我们仍然可以将自然选择视为最大化的驱动者，

但最大化的对象不再是广义适合度——这也是阿伦和诺瓦克所说的（ii）的主要含

义。① 

4.4  本章小结 

从第一类能动者思维的角度来看，只要没有遗传冲突，目标导向就成立；只要

相关表型是由遗传决定的，行为灵活性就不成立。这两点与广义适合度或其最大化

无关。个体仅在进化结束时才具有适应性状，在支付可加情形下，这些性状实现了

最大的广义适合度，而在支付不可加情形下，这些性状与广义适合度无关。当存在

单一纳什均衡时，它们反而实现了格拉芬 1979 支付。 

从第二类能动者思维的角度来看，自然选择在支付可加情形下驱动整个种群

达到最大化，其中最大化的量是平均广义适合度。在支付不可加情形下，自然选择

至少在存在单一纳什均衡时会将整个种群推向最大化，最大化的量是格拉芬 1979

支付。 

 

 
① 阿伦和诺瓦克当然不熟悉奥卡沙定义的第一类能动者思维和第二类能动者思维这两个概念。是我采用了这

两个概念解读他们的观点。 
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第 5 章  结论 

本文从哲学角度研究了广义适合度理论之争的三个方面。第一，从广义适合度

理论自身的角度看，汉密尔顿规则的解释价值是可疑的。伯奇（Birch, 2017b）对

一般汉密尔顿规则作为社会进化研究的组织框架的辩护是成问题的，我通过考虑

具有显著协同效应的社会进化案例进行了反驳。进而，我引入了一种新的方案来理

解多种一般形式的汉密尔顿规则的解释价值，这种新的方案有助于我们揭示具体

社会进化案例之间可能具有的不同维度的共同点和差异。这种新的方案如何精确

刻画有待于进一步的研究。此外，本文对汉密尔顿规则的讨论没有深入分析 HRA，

而 HRA 尽管哲学讨论不多，却是进化生物学研究实践中最常用形式的汉密尔顿规

则，因而本文对汉密尔顿规则解释价值的讨论仍有一定局限性。 

第二，争议双方在关于广义适合度理论或亲缘选择理论与真社会性的进化之

间的关系的争论中的一些观点在很大程度上包含着对亲缘系数和因果概念的混

淆，极大地阻碍了我们对相关争议的充分理解。通过对 IBD 亲缘系数、IBS 亲缘系

数和统计亲缘系数的区分，我们可以发现争议中最重要的争议点在于 IBD 亲缘系

数在真社会性进化中的地位。本文较现有的工作（Pernu & Helanterä, 2019a; 2019b）

更细致地刻画出了批评者的意见。至于争议双方的观点在多大程度上具有合理性，

仍有待进一步的研究。 

第三，广义适合度最大化在支付不可加的情形下难以成立，但广义适合度最大

化成立与否与能动者思维成立与否没有直接联系。奥卡沙（Okasha, 2018）在分析

相关问题时混淆了他自己定义的第一类能动者思维和第二类能动者思维。我的重

新评估发现，第一类能动者思维关涉的目标导向性和行为灵活性与广义适合度最

大化无关，适应仅在支付可加情形下能得到广义适合度最大化的支持。第二类能动

者思维在支付可加情形下能够成立，而在支付不可加情形下需要一定限制条件。整

体上看，广义适合度最大化和能动者思维并无紧密联系。其哲学意义如与适应主

义、有机体设计等议题的关联有待进一步研究。 
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深入研究，选题前沿，有较高的理论意义和学术价值。 

论文细致地分析了广义适合度理论的历史背景、理论框架以及汉密尔顿

规则在学界引发的争论，阐述了汉密尔顿规则的解释价值，评述了真社会性

进化这一案例与广义适合度理论的关系，论证了广义适合度最大化和能动者

思维并无紧密联系。 

论文结构清晰，逻辑缜密，论证充分，写作规范，兼具理论深度和创新

性，是一篇优秀的硕士论文。 

王康桥很好地回答了答辩委员会的提问，答辩委员会由五人组成，经无

记名投票表决，一致同意通过王康桥的硕士学位论文答辩，建议授予其科学

技术史硕士学位。 

 


