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摘暋要暋利他主义的进化是生物学的经典问题之一,对该问题的解决始终和自然选择发生的层次联系在一

起。自达尔文运用群体选择的思想对人和动物的利他行为予以解释之后,群体选择理论经历了生长、衰败、沉寂

和新生。其间产生的有影响力的亲缘选择理论、互惠利他理论和自私的基因理论一度被认为成功地规避了群体

层次的选择而解释了利他主义的进化。20世纪90年代,受多元主义思潮的影响,对群体选择理论进行再度审

视发现,个体与群体并不是二元对立的矛盾,而是从不同的视角对利他主义的进化给予了解释,提出了多层次选

择理论。群体选择理论和曾经的替代理论被统一到了新的理论框架之下,成为相互补充、相互联系的力量。然

而,任何理论的成功都必须经过历史的检验,关于利他主义的进化可能还存在更深刻的统一机制,多层次选择理

论也必将面临未来生物学发展的进一步审查。
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暋暋生物体有两大本能———生存和繁衍,生存和繁

衍的能力被称为生物体的适合度。任何有利于提高

生物体适合度的性状和行为将在自然选择中被保留

下来,反之则被逐渐淘汰。因此,以牺牲自身的适合

度而提高其他个体的适合度的利他行为显然与自然

选择的核心思想不符。然而,生物界存在不少稳定

的利他现象,如何解释利他的进化与自然选择之间

的矛盾,是进化生物学中一个经典的难题。这个难

题首先被达尔文敏锐地注意到了。为了给这个难题

一个合理的解释,达尔文将自然选择所适用的基本

对象从个体层次上升到群体层次,为群体选择理论

日后的发展和建立提供了重要的思想资源。本文将

从达尔文对利他难题的解决方案出发,梳理考察

150年来围绕群体选择理论产生的争论和发展,并
对当代的一些有关观点进行评论,以期帮助人们更

全面地了解利他主义的进化机制,为人们深入理解

自然选择发生的层次提供一种多元化的视角。

暋暋一、萌芽:群体选择理论在利他行为
与自然选择冲突之间

暋暋在1859年出版的《物种起源》一书中,达尔文对

生命的起源和进化给出了合理的解释。他强调物种

在生存斗争的过程中经过自然选择的作用,有利于

生物体生存的性状被保留下来,不利于生物体生存

的性状被逐渐淘汰,由此产生新的物种,从而实现生

物的进化。该理论所关注的是生物体个体的利益,
认为自然选择的本质是个体的差别性生存,因此,自
然选择的单位和发生的层次必然是在个体的层次。
达尔文的自然选择理论也因此被称作“个体选择理

论暠。但动物和人类中存在一些利他的行为和特质,
难以用自然选择理论进行解释。例如蜜蜂不惜牺牲

自己的生命来蜇刺入侵者,狒狒和汤姆逊瞪羚在遇

到天敌时给同伴发出信号掩护同伴撤退,特别是在

人类中表现出来的一些特质———同情、慈悲、信任、
英雄主义等———都似乎与基于个体利益的自然选择

不符。按照基于个体利益的假设,任何不利于个体

生存和繁衍的性状都将在生存斗争中处于劣势,具
有利他倾向的个体不可能在生存竞争中胜出,因此,
利他行为不可能得到进化。如何给种种利他行为的

进化提供一个合理的解释,成为困扰达尔文以及后

来的进化生物学家的一个真正的理论困难,这就是

所谓的“利他难题暠。
经过思考,达尔文对自然选择理论进行了“特设

性暠修改。他认为自然选择的单位通常是个体,但在
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某些情况下,也可以是群体或者物种。在《物种起

源》一书中,达尔文提到了基于物种的利益而产生的

适应和进化:“野生动物某些偶然的、奇特的习性,如
果对该物种有利,通过自然选择的作用,可以形成新

的本能。暠[1]266对于社会性昆虫的某些个体的不育行

为,达尔文写道:“如果这些昆虫是群居的,每年产生

若干能工作而不能生殖的个体对该社群有利的话,
那么我看这是由于自然选择的结果,便不会有什么

特别的困难。暠[1]289在《人类的起源》一书中,达尔文

将社会性昆虫作为解释社会本能的模型,指出人类

的道德与低等动物的社会本能之间一脉相承的进化

关系。在另一篇文章中有一段文字清晰地表明了达

尔文的群体选择思想,他写道“对于同一个族群来

说,高的道德标准对于这个个体和他的后代来说很

可能是不利的,但是不要忘了,一个族群中的道德个

体越多、道德水平越高,那么这个族群在与其他族群

竞争的时候就越能表现出显著的优势。暠[2]166这段表

述非常接近于后来的群体选择理论,即对个体不利

的行为和特性之所以得以进化,是因为它提高了该

个体所在的群体在面对其他群体的时候的竞争力。
可见,达尔文的自然选择理论包含了群体层次

的选择,这标志着群体选择理论的萌芽。但他没有

探讨群体选择的机制,也没有说明自然选择在哪些

情况下发生在群体的层次。可以说,达尔文只是对

利他行为的进化提供了以群体选择思想进行解释的

可能性,他对自然选择的理解还是主要集中在个体

选择的层次。

暋暋二、成长:群体选择理论在一个世纪
内缓慢而艰难地发展

暋暋达尔文之后的100年内,利他问题引起了相当

的关注,但是利他行为得以进化的机制却没有得到

深入的探讨。达尔文思想的继承者们随意地使用群

体选择思想来解释那些用个体选择无法解释的进化

现象。“生物学家们只是凭直觉来判断该在哪个层

次上解释适应与进化。也许他们在一、三、五采用个

体选择,在二、四、六采用群体选择。暠[3]5群体选择的

基本机制迫切需要一种正规的探讨和科学的突破。
对群体选择理论的科学论证起始于群体遗传学

的建立。进入20世纪30年代,Fisher、Haldane和

Wright共同建立了群体遗传学,为进化理论建立了

数学基础。群体遗传学把生物的进化定义为一个群

体内部基因频率的变化。如果某个基因突变能使生

物体具有生存优势,即使这个优势非常微弱,也能够

在自然选择的作用下逐渐扩散到整个群体。群体遗

传学的建立使人们开始从基因的角度认识进化的问

题。这3位奠基者都思考过群体选择的问题,但只

有 Wright认为群体选择在进化中发挥了重要作用,

Fisher和 Haldane认为群体层次的选择与个体层次

的选择相比较是不重要的。可以说,在20世纪50
年代以前,只有群体选择理论的种子,还没有产生真

正的群体选择理论。
进入20世纪60年代,Edwards通过对红松鸡

的社会行为的研究提出了“种群调节暠理论[4]。他认

为,每个种群所在的栖息地都有一个最适宜的种群

密度,种群密度的大小取决于当地可用资源的多少。
他发现,动物实际所生产的后代数量远远小于他们

可能生产的后代的数量,这种对生殖力的节制是控

制种群数量维持在一个合适水平的有效手段。当种

群密度过大的时候,群体中会出现繁殖力下降、杀婴

和自发的迁徙行为,以此降低种群的密度,使种群密

度回复到最适值附近。Edwards认为,自然界中广

泛存在的这些行为都是个体为了群体的利益而做出

的自我牺牲,只能用群体选择理论来进行解释。
群体选择理论经过近一个世纪的混乱之后,终

于依靠Edwards在动物行为学方面所搜集的大量

证据而得到了初步的确立。人们认识到,要解释这

些利他行为必须从个体的利益上升到群体的利益。

暋暋三、衰败:群体选择理论在知名进化
论者反对中昙花一现

暋暋Edwards的群体选择理论建立后,刚刚在学界

引起了一定的反响,就立即遭到 Lack、Williams、

Hamilton、Smith和道金斯等一大批知名进化论学

者的强烈反对。反对的原因首先是 Edwards没有

对群体选择理论建立有效的预测和验证的数学模

型,不具备科学理论应有的可检验性;另一个重要原

因是当时正处于新达尔文主义时期,新达尔文主义

在个体水平上研究生物进化,忽略群体的概念。群

体选择理论显然不符合当时流行的新达尔文主义范

式,在他们看来,Edwards对群体选择理论的倡导是

历史的倒退。
真正为群体选择理论宣判死刑的是 Williams。

他在1966年出版的《适应与自然选择》一书中提出,
自然选择的单位必须能够精确地复制自己,只有基

因和无性繁殖的个体可以作为自然选择的单位,群

901



暋暋 华 中 农 业 大 学 学 报 (总101期)

体和有性繁殖的个体则不能[5]。群体层次的选择虽

然在理论上是存在的,但是在实际进化过程中,其强

度非常弱,与个体层次的选择强度比较起来可以忽

略不计。
这本进化生物学界的经典著作以清晰的逻辑澄

清了自然选择的层次问题,群体选择理论从此进入

全面的黑暗期,但凡涉及“群体选择暠的说法都遭到

拒斥。一时间,“群体选择暠一词成为了进化生物学

界的禁忌。就这样群体选择理论一经建立就迅速衰

败,仿佛昙花一现。

暋暋四、沉寂:群体选择理论被3种解释
利他行为的理论所替代

暋暋群体选择理论衰败后,为了给利他行为的进化

机制寻找合理的解释,一些学者在不断地探讨。其

中,有3种代表性的理论(亲缘选择理论、互惠利他

理论、自私的基因理论)成功地替代了群体选择理论

而对利他行为的进化机制予以了合理的解释,使群

体选择理论陷入沉寂。

1.亲缘选择理论

Hamilton在1964年发表的《社会行为的遗传

进化》一文中运用内涵适合度概念和亲缘选择思想

成功地解释了近亲个体间的利他行为[6]。内涵适合

度是 Hamilton的亲缘选择理论的核心概念,它不

以个体的存活和生殖为尺度,而以个体在同种的后

代中成功传播的与自身相同的基因的概率为尺度。
内涵适合度包括2个部分:一个是直接的、个体的部

分,它通过个体自身的存活和繁殖而产生;另一个是

间接的、社会的部分,它通过帮助亲属存活和繁殖的

利他行为而产生。对于没有利他行为的个体,内涵

适合度就简化为经典的达尔文主义意义上的个体适

合度。能够在获得进化上的成功的利他行为必须满

足 Hamilton法则规定的条件。个体之间的亲缘关

系越近,发生利他行为的可能性就越大。

2.互惠利他理论

互惠利 他 理 论 首 先 由 Trivers于 1971 年 提

出[7],后经Smith、Axelrod和 Hamilton发展完善,
成为解释非亲缘性利他行为的进化机制的一个主要

力量。该理论认为,非亲缘个体之间的利他行为是

互惠性的,一个个体冒着降低自己适合度的风险帮

助另一个与自己无血缘关系的个体,是为了日后与

受益者相遇时得到一定的回报,这是一种相互交换

适合度的行为。合作可以使个体得到单方作用或者

双方竞争所无法达到的好处,从而赢得自然选择的

胜利。所以,表面上的利他实际上是为了日后的获

益,所谓利他是“为了群体的利益暠这种解释是没有

必要的,也是站不住脚的。

3.自私的基因理论

道金斯运用“基因的自私性暠这一基本法则解释

了生物个体的自私性和利他性[8]。道金斯认为,个
体和群体都只是基因用来复制自己和传递自己的载

体。基因的自私性常常会导致个体的自私性,“在进

化过程中物种(或群体)的利益比个体(或基因)的利

益更重要是一种人为的错误猜测。暠[8]2“一旦我们以

审视的眼光看待生物这些明显的利他行为时,我们

就会发现这些行为的背后隐藏着出于自私的伪

装。暠[8]6在道金斯的自私的基因理论中,基因才是自

然选择的基本单位,但基因或个体基本上是等价的,
“基因选择理论暠只是“个体选择理论暠的一个翻版。
正因为如此,道金斯认为他本人的理论是对达尔文

理论的正统延续,“是新达尔文主义正统逻辑的延

伸。虽然达尔文不曾以这样的方式来表达它,但我

相信他会完全赞同我的观点。暠[8]1

这3种替代理论均没有涉及“群体暠这一概念而

对利他行为的产生机制给予了合理的解释。亲缘选

择理论引入“内涵适合度暠这一概念,对经典的达尔

文主义意义上的个体适合度进行了进一步地扩展与

深化,对亲缘之间的利他行为给予了合理解释。而

互惠利他理论则对非亲缘利他行为给予了合理解

释,认为只要个体再次相遇的机会足够大,互惠利他

就可以获得进化上的稳定性。如果说这2种理论分

别对两类不同的利他行为给予了合理的解释,那么

自私的基因理论则是从基因层次上对二者的一个概

括。自私的基因理论认为个体的行为无论是自私的

还是利他的,也无论利他行为发生在有亲缘关系的

个体之间还是没有亲缘关系的个体之间,归根结底

都是基因自私的表现,自然选择只能发生在基因层

次。这种对基因的狂热迷恋是生物学从传统的博物

学研究进入分子生物学研究的产物,具有明显的时

代特点。

暋暋五、新生:群体选择理论成为多层次
选择理论的重要组分

暋暋在群体选择理论陷入沉寂的时候,仍然有学者

在默默地为群体选择理论而努力。1967年,Hamil灢
ton在《科学》杂志上发表了一篇名为《不寻常的性
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比》的论文[9],列举了自然界中存在的性比不平衡的

现象(即雄性和雌性的数量比例偏离1暶1的现象),
并对这种现象给出了理论上的解释。当初,Wil灢
liams在反驳群体选择理论的时候提到了一个判决

性实验,该实验就涉及自然界中的性比。只是由于

当时没有在自然界中找到这样的证据,从而宣判了

群体选择理论的死刑。现在,证据找到了,但此时群

体选择理论已经被彻底抛弃,当进化生物学家们读

到 Hamilton的这篇文章时,没有将它与 Williams
的判决性实验联系在一起,反而从个体选择的角度

对其进行解读。原本用来证明群体选择理论的性比

失衡案例仅仅因为迟到了一步而被当做个体选择理

论的全面胜利来解读,实在是历史的谬误。
不过,Hamilton本人没有放弃对性比失衡案例

的研究。他在20世纪70年代陆续发表了几篇文

章,坚持认为这种现象只能运用群体选择理论才能

得到解释。到了80年代,终于有人将 Hamilton的

论点与 Williams的判决性实验联系起来。1981年,
加利福尼亚大学伯克利分校的Colwell在《自然》杂
志上发表了一篇论文[10],论证群体选择理论的正确

性。这篇文章将一部分进化生物学家拉回了群体选

择理论的阵营,而且,Williams本人也因此接受了

群体选择理论在实际中的合理性。与此同时,一些

进化生物学家也在积极地为群体选择理论寻找证

据。Wade为群体选择理论建立了数学模型,并且

为群体选择理论搜集了实验室证据[11灢12]。在现实的

证据面前,就连当初宣判群体选择理论死刑的 Wil灢
liams也主动放弃了原先的观点,接受了群体选择

理论在实际中的合理性。
随着后现代哲学思潮的兴起,以及分子生物学

的研究从狂热逐渐走向理性,人们对一种多元理论

的需求呼之欲出,多层次选择理论便应运而生。

20世纪90年代末,Wilson在 Wade的基础上

建立了多层次选择理论的理论框架,并且阐述了在

实践中如何运用多层次选择理论的方法[13]。多层

次选择理论认为自然选择及其适应通常发生在多个

层次上,既可以是群体层次,也可以是个体层次或者

基因层次。不同层次的选择可能是相互矛盾的,例
如减数驱动就是基因层次的选择与个体层次的选择

相矛盾的结果。但在大多数情况下,处于同一个个

体中的基因是和平共处的,这样才能保证个体的利

益。同样的道理,个体层次的选择也常常与群体层

次的选择相矛盾。个体之间可以采取互利互惠的原

则,使得群体的适合度更高,社会性昆虫就是这样的

群体。随着生物科学史的发展,现在 Wilson的多层

次选择理论可以说已经获得了全面的胜利,这样一

来,群体选择理论便成为多层次选择理论中不可或

缺的重要组成部分,标志它真正获得了新生。

暋暋六、结暋语

对群体选择理论的科学史考察,不但有助于我

们全面了解利他主义的进化机制,而且也为我们深

入理解自然选择发生的层次提供了一种全新的多元

化视角。现在,大多数的进化论学者都承认群体选

择理论的合理性,当初坚决反对群体选择理论的学

者也多皈依了多层次选择理论的阵营。不过,仍然

有一些学者发出反对的声音,例如道金斯至今不承

认群体选择理论的合理性,坚持认为自然选择只能

发生在基因的层次。然而,反对者毕竟只是少数,

Wilson的多层次选择理论可以说已经获得了全面

的胜利,它使利他的进化可以在多层次的考察上获

得解释,并且使生物学上的“层次暠这一概念深入人

心。当然,任何理论都是时代的产物,任何理论的成

功都必须经过历史的检验,关于利他主义的进化可

能存在着更深刻的统一机制,多层次选择理论也必

将面临未来生物学发展的进一步审查。
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Abstract暋Altruismevolutionisoneoftheclassicissuesinevolutionarybiology,thesolutionto
whichisalwaysrelatedtothelevelsofnaturalselection.Thegroupselectiontheoryhasexperiencedthe
development,deterioration,extinctionandresurrectionsinceDarwinusedtheideaofgroupselectionto
explainthealtruisticbehavior.Intheperiodofdeterioration,threeinfluentialtheorieswereregardedto
evadegroupselectionsuccessfullywhichexplainedtheevolutionofaltruism.In1990sthere灢examina灢
tionofgroup灢selectiontheory,influencedbymulti灢culturaltrendofthoughts,revealedthatindividual
andgroupwerenotcontradictionofdual灢oppositionyetexplainedthealtruismfromdifferentperspec灢
tives,thussuggestingmulti灢levelselectiontheory.Group灢selectiontheoryanditssubstitutetheoryhave
beenincludedinthenewtheoreticalframeworkandbecometheforcesofmutualcomplementationand
mutualrelations.However,thesuccessofanytheorymustpassthetestofhistory,theevolutionofal灢
truism mayalsoexistinamoreprofoundunifiedmechanism,andmultilevelselectiontheorywillfacea
furtherreviewoffuturebiologicaldevelopment.

Keywords暋altruism;levelsofnaturalselection;groupselectiontheory;multilevelselectiontheo灢
ry;Darwin
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