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摘要    解释合作行为的演化一直是社会行为学和进化生物学研究的核心问题之一. 经

典的亲选择和互惠选择理论认为, 合作双方由于高度的亲缘关系(遗传相似性)或互惠关

系而存在合作均衡或进化稳定策略. 这些经典合作演化理论都暗含合作双方是对称的前

提假设, 即合作双方的实力对等. 然而, 在现实的合作系统中, 博弈双方几乎都是实力不

对等的非对称性相互关系. 运用“鹰鸽博弈”模型及博弈理论发现, 若博弈双方的实力不

对等, 博弈双方冲突的频率与博弈双方实力的对比有着密切关系, 即: 博弈双方实力对比

越悬殊, 合作的频率越大, 而实力对等时发生冲突的频率最大. 该结果表明, 相互作用个

体间的非对称性将可能是合作关系演化的关键动力之一, 且非对称性合作系统并不存在

稳定的纯策略 Nash 均衡. 模型结果有效地解释了为什么在几乎所有的著名合作系统中都

观测到了合作双方的冲突行为. 该模型同时发现, 博弈双方发生合作频率的大小与冲突

的单位成本收益呈负相关, 而合作方冲突行为的单位成本收益可能取决于合作个体从其

系统扩散到其他系统的几率或从原有系统退出的成本大小. 而扩散到其他系统几率越小, 

或退出成本越高, 合作接受方(优势方)对合作方的不合作行为惩罚越可信, 合作系统因而

可能越稳定. 
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解释合作行为的演化或合作系统稳定性维持机

制一直是生物学家和社会、经济学家试图解决的重

要问题之一[1~5]. 尽管自亚当斯密和达尔文以来, 曾

经提出过很多理论试图解释合作系统的利他行为 , 

但这些理论的“悖论”至今仍未得到解决: 若认为选

择的单元是个体或假定个体在演化过程中是“自私

的”或“理性的”, 那么为什么在自然界或人类社会里, 

无论物种内或物种间都存在着大量的、甚至是普遍

的合作行为, 而且这些合作行为在有些系统中完全

是利他行为, 而这些合作行为或利他行为明显会部

分失掉或完全丢掉自己的利益或直接适合度[2,6~8].  

亲选择理论和互惠理论认为, 如果相互作用的
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个体之间存在较高的遗传相似性和互惠关系, 采取

合作策略比采取不合作策略(投机策略)有更高的适

合度, 即利他性合作比竞争有更高的适合度, 因此个

体采取合作和自我抑制(self-restraint)竞争的策略是

系统中所有个体的优势策略. 在上述经典的合作理

论中 , 如果博弈双方的亲缘关系或互惠关系系数

c>C/B(C 为合作成本, B 为合作收益), 系统内任何个

体采取合作策略的适合度或利益要大于不合作的收

益, 因而个体间能够形成一个合作的稳定均衡, 即纳

什均衡[9]. 但是, 上述模型难以回答这样一个基本的

理论问题: 由于合作系统内的个体间存在资源或服

务等公共资源, 合作双方随着双方的适合度或利益

的增长, 双方必然因为公共资源的有限性而转化为

冲突, 而这种冲突将会导致合作系统的解体[10~12]. 为

解释上述理论“悖论”, Hamilton 等人[2,9,13,14]认为, 系统

内的个体将会自我抑制(self restraint)或者由于合作系

统的空间异质性(spatial heterogeneity), 合作系统不会

因为公共资源的竞争而解体. 然而, 如果合作系统内

个体突变在资源饱和时能利用对方的公共资源, 或在

对方合作的情况下采取不合作的投机策略, 这些更“自

私”个体或突变将获得更高的适合度或利益, 而这些突

变又将可能导致合作系统解体[15~18].  

上述经典合作理论是基于对称性的模型发展而

来, 但越来越多的证据表明, 合作双方事实上处于一

种高度的非对称性关系[19~21]. 对称性前提假设可能

是亲选择或互惠理论出现困境的本质原因[15,16,22]. 本

文在博弈双方实力不对等的前提假设下, 依据博弈

理论, 结合“鹰鸽博弈”模型, 讨论因博弈双方力量不

对等引起的支付非对称性博弈. 利用混合策略 Nash

均衡理论发现, 该混合策略纳什均衡解的大小依赖于

博弈双方实力比率(或非对称性程度)的大小, 即当双

方力量对等时(比率为 1)发生合作的频率最小; 而当

双方力量对比越悬殊时, 即博弈方力量大小的比率

越大时, 发生合作的频率越大. 本模型显示, 由于非

对称的相互作用, 即通过对投机行为的惩罚, 而回报

或奖赏合作个体, 合作双方之间合作的初始关系就可

产生. 该模型同时发现了混合策略纳什均衡解依赖于

冲突的成本和收益之间的比率, 而 Maynard 在[23]《进

化和博弈理论》(Evolution and the theory of games)

及 Hauert 和 Doebeli[17]在 2004 年对称性前提假设的

模型中也得到了类似的结果.  

1  建立模型 

博弈理论建立了许多模型, 用这些模型来解释

现实中的一些博弈过程, 其中“鹰鸽博弈”、“囚徒困

境”等经常被用来研究合作行为. 在“鹰鸽博弈”模型

系统中, 假设有两个理性个体(或群体), 它们都有两

个策略: 鹰策略简记为 H, 鸽策略简记为 D. 对于两

个个体(或种群), 由这两个策略可以组成 4 个策略组

合: (HH), (HD), (DH)和(DD). 设博弈方为了获得某

一收益 v, 若两博弈方都选择鹰策略, 双方付出冲突

的成本为 c, 则双方的纯收益均为(v− c)/2; 若博弈方

采取的策略不同, 则采取鹰策略的纯收益为 v, 而采

取鸽策略的纯收益为 0; 若博弈方都采取鸽策略, 则

双方的收益均为 v/2 [23](表 1). 

经典博弈理论讨论“鹰鸽博弈”时, 假设暗含了

系统中博弈双方实力是对等的. 结果, 当 v>c 时, 此

博弈存在纯策略纳什均衡(HH)且是进化稳定的; 而

当 v<c 时, 此博弈不存在纯进化稳定策略, 但有一个

混合进化稳定策略均衡(p, (1−p)), 其中 p=v/c 为博弈

方采取鹰策略 H 的频率. 在 v<c 时, 此博弈还有两个

纯策略纳什均衡(HD)和(DH)[23,24]. 而事实上“鹰鸽博

弈”的博弈双方实力时常不对等, 在实力不对等的条

件下, 博弈双方的收益显然要受双方实力对比的影

响. 而在此条件下, 当博弈双方发生冲突时, 受到的

伤害程度是不同的, 实力大的一方受到的伤害比实

力小的一方要小得多, 尤其从长期考察, 这种伤害的

程度对双方来说都要比实际显现的大; 当双方选择

合作时, 对收益的分配也应是实力大的一方得到的

高 .  因此假设双方实力之比 (或非对称性程度 )为

k/(1−k), 其中 k 及 1−k 可定义为博弈方所占据的资源

或发生冲突时获胜的几率等变量; 冲突成本 c 大于合

作收益 v; 同时假设: 当博弈双方都采取鹰策略即发

生冲突时, 实力为 k 的一方得到的纯收益为(v− c)/4k, 

实力为 1−k 的一方纯收益为(v− c)/4(1−k), 其中乘以

常数 4 的目的是为了使模型在 k=0.5 时能回到经典模 

表 1  对称鹰鸽博弈支付矩阵 a) 

策略 鹰 鸽 

鹰 S=(v−c)/2, S=(v−c)/2 T=v, P=0 

鸽 P=0, T=v R=v/2, R=v/2 

a) S 为策略组合(HH)时双方的收益, T 为策略组合(HD)时采取 H

策略方的收益, P 为策略组合(HD)时采取 D 策略方的收益, R 为策略

组合(DD)时双方的收益 
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型; 当博弈方都采取鸽策略时, 实力为 k 的一方纯收

益为 kv, 实力为 1−k 的一方纯收益为(1−k)v; 当双方

采取不同的策略时, 假设收益与经典模型相同. 根据

以上假设 , 可以把实力之比 (或非对称性程度 )为

k/(1−k)两博弈方 A, B 关于“鹰鸽博弈”采取不同策略

时的收益对应的支付矩阵修改如表 2. 

由以上支付矩阵及博弈理论可知, 在上述前提

假设下博弈双方都没有纯严格占优策略 Nash 均衡, 

因此要研究此博弈的均衡结果需考虑双方的混合策

略. 设博弈方 A, B 采取鸽策略的频率分别为 x, y, 则

相应采取鹰策略的频率为 1−x, 1−y, 由此可计算出 A, 

B 双方选择不同策略时对应的期望收益以及平均期

望收益. 对于博弈方 A 来说, 选取鹰、鸽策略时的期

望收益分别为: 

(1 ) ,
4

H
A

v c
U y yv (1 ) 0 ,D

AU y ykv= − ⋅ +
k

−
= − +    

则 A 选取鹰、鸽两策略的平均期望收益: 

 ( , ) (1 ) H D
A AU x y x U xU= − + A . ① 

同理可得博弈方 B 选择鹰、鸽两策略的平均期望收

益:   

 ( , ) (1 ) H D
B BU x y y U yU= − + B , ② 

其中,  

(1 ) ,
4(1 )

H
B

v c
U x xv (1 ) 0 (1 ) .D

BU x x k= − ⋅ + −
k

−
= − +

−
v  

按照 Nash 均衡定义, 在给定博弈方 B 的混合策

略(y, 1−y)条件下, 博弈方A的目标是寻求 x的值以使

其平均期望 AU 达到极大, 故对公式①关于 x 求导并

令其为零, 则有: 

( , )
0.D HA

A A

U x y
U U

x

∂
= − =

∂
 

即 (1ykv − − ) 0
4

v c
y yv

k

−
− = , 

表 2  非对称鹰鸽博弈支付矩阵 a) 

博弈方 B 
  

鹰策略(1−y) 鸽策略(y) 

鹰策略(1−x) ,  
4 4(1 )

v c v c

k k

− −⎛ ⎞
⎜ −⎝ ⎠

⎟  (v, 0) 
博弈方 A 

鸽策略(x) (0, v) (kv, (1−k)v) 

a) 在上述支付矩阵中, 记博弈双方为 A(纵向策略者), B(横向策

略者); 双方的收益(·,·): 前者为博弈方 A 的收益, 后者为博弈方 B

的收益 

得: 0 24 4

c v
y

c v kv k v

−
=

− + −
. 

同理由
( , )

0D HB
B B

U x y
U U

y

∂
= − =

∂
,  

可得: 0x =
24 4

c v

c v kv k v

−
− + −

. 

根据混合策略 Nash 均衡理论可知,  

0 0(( ,1 ),x x−

0 0( ,1 ))y y− =
2 2

,1 ,
4 4 4 4

c v c v

c v kv k v c v kv k v

⎛ − −⎛ ⎞−⎜⎜ ⎟− + − − + −⎝ ⎠⎝

2 2
,1

4 4 4 4

c v

c v kv− +
c v

k v c v kv k v

⎞− −⎛ ⎞− ⎟⎜ ⎟− − + −⎝ ⎠⎠
, 

为此博弈的混合策略 Nash 均衡解. 因为对于博弈方

A 来说, 当博弈方 B 选择鸽策略的频率为 y0 时, 博弈

方 A 选择何种策略都是无差别的, 即:  

1 0 2 0( , ) ( , )A AU x y U x y= , ( ). 1 20 ,x x≤ ≤ 1

同样, 对于博弈方 B 来说, 当博弈方 A 选择鸽策略的

频率为 x0 时, 博弈方 B 选择何种策略也都是无差别

的. 此时, 对于博弈双方都有, 

0 0 0 0 0 0( , ) ( , ), ( , ) ( , )A A B BU x y U x y U x y U x y≥ ≥ , 

( 0 , 1x y≤ ≤ ), 

其中 , 由 Nash 均衡定义 , 混合策略 0 0(( ,1 ),x x−  

0 0( ,1 ))y y− 即为此博弈的混合策略 Nash 均衡解, 其

中 x0, y0 分别为博弈方 A, B 选择合作的频率[23,25,26].  

2  结果与讨论 

现在讨论均衡点,  

0 24 4

c v
x

c v kv k v

−
=

− + −
, 

关于各参量的性质. 令 m=v/c(定义为冲突的单位成

本收益), h=k/(1−k)(定义为博弈双方实力之比或非对

称性程度), 则有 
2

0 2 2

(1 )(1 )

(1 ) ( 1)

m h
x

h m h

− +
=

+ − −
. 

由假设 v c≤ 知 0 m 1;≤ ≤  另由 0 可得  

由 x0 的表达式可知决定 x0 大小的是 h 和 m 两个参数. 

为便于讨论可分别取其中一个参数为常量, 考察另

一参数的变化对 x0 的影响, 因此有如下两种情形: (1) 

取定非对称性程度(或两博弈方实力之比)h 值, 得博

弈方 A 的混合策略 Nash 均衡解中合作频率 x0关于冲

1k< < 0.h >
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突的单位成本收益 m 的变化如图 1. 由图 1 可知在非

对称性程度 h 一定时, m 值越大对应 x0 越小, 即混合

策略均衡解的合作频率 x0 与冲突的单位成本收益负

相关. 冲突的单位成本收益越大博弈双方越倾向于

选择冲突的结论与个体(或群体)的趋利本性相符. 图

1 中 , h=1 对应的结论与 Maynard[23]及 Hauert 和

Doebeli[17]的模型结果相同. Hauert 和 Doebeli 研究的

是实力对等的情况即博弈支付对称, 但结论与本文

图 1 星形曲线对应的结论相似. 当 取不同值时, 即

博弈双方的非对称性程度(或力量之比) 取不同值时, 

模型对应的结果会有显著变化: 图 1 的星形曲线(博

弈双方实力之比为 1︰1)、‘+’形曲线(博弈双方实力

之比为 10︰1)和实曲线(博弈双方实力之比为 100︰

1)表明, 当单位成本收益一定时, 博弈双方实力越接

近, 博弈方选择合作的频率 x0 越小.  

k

h

(2) 取冲突的单位成本收益 m 值, 则混合策略均

衡解 x0 关于非对称性程度(或两博弈方实力之比)h 的

变化如图 2. 由图 2 可知, 在取定 m 时, h 值越大, x0

值越大, 即冲突的单位成本收益一定时, 双方实力对

比越悬殊, 博弈双方合作的频率越大, 尤其是在两个

极端的情况, k=0 和 1−k=1 或 k=1 和 1−k=0 时双方产

生合作的频率 x0 能达到1. 另外, 由图 2 可知, 当博

弈双方实力对等即非对称性程度 h=0.5︰0.5=1 时, 

发生合作的频率 x0最小, 此结果与经典的“鹰鸽”博弈

模型相对应 .  同时 ,  由图 2 所示的空心圆形曲线 

 

 

图 1  冲突的单位成本收益 m 的变化对混合策略均衡解中

合作频率 x0的影响 
参数 h=k/(1−k)为博弈双方的实力之比或非对称性程度. 星形曲线对

应的是h=1时混合策略均衡解中合作频率 x0关于冲突的单位成本收

益 m 的变化; ‘+’形曲线及实曲线对应的是 h=10 及 h=100 时的变化 

(m=0.3)在‘+’形曲线(m=0.7)上方及‘+’形曲线又在菱

形曲线(m=0.9)上方还可知, 在非对称性程度 h 一定

的条件下, 合作频率 x0 随冲突的单位成本收益 m 的

增大而减小.  

尽管经典的 Hamilton 定理(即通常熟知的亲选择

理论)和多次重复的“囚徒困境”原理(即互惠选择理论)

认为, 合作系统存在合作的纯策略 Nash 均衡[9,27,28]. 

然而, Boyd 和 Lorberbaum 博弈模型发现, 如果合作

系统中合作双方形成了一个合作的均衡, 合作系统

的突变或某些个体如果采取投机的不合作策略或能

够克服空间分化的制约, 这样的个体或突变显然能

提高自己的适合度(利益), 合作的纳什均衡将会由于

这些“投机”个体的扩散而解体[15]. 亲选择理论和互

惠选择理论中维持合作系统稳定的自我抑制机制或

空间异质机制可能是不可信的 [8,13,18]. 而 Hauert 和

Doebel 在 2004 年的论文进一步证明了, 如果合作系

统存在空间分化, 合作方将会由于空间的局域性而

导致个体间的竞争更大. 能够突破局域空间限制的

突变或行为在具有空间异质性的系统更能提高其适

合度, 空间异质性非但不能维持合作系统的稳定, 反

而会抑制合作行为的演化, 因而合作系统中可能不

存在合作的纯 Nash 均衡[17].  

事实上, 无论是人类社会还是其他具有合作行

为的生命系统, 越来越多的证据显示, 合作系统并不 
 

 

图 2  非对称性程度 h的变化对混合策略均衡解中合作频率

x0的影响 

参数 m 为冲突的单位成本收益 v/c, 空心圆形曲线为在 m=0.3 的条

件下, 非对称性程度或博弈双方实力对之比 h=k/(1−k)的变化所引起

的混合策略均衡解中合作频率 x0 变化; ‘+’形曲线和菱形曲线分别 

对应的是 m=0.7 和 m=0.9 条件下 x0关于 h 的变化 
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存在纯策略的合作均衡[29]. 在人类社会的合作系统

中, 投机行为随处可见, 如监察博弈合作系统中的委

托人与代理人, 代理人常有投机行为发生[24,30]; 在熟

知的合作社的合作系统中, 在合作社大生产运动的

中晚期, 大部分社员采取偷懒行为, 并最终导致其解

体等[31]. 生物学观测和实验也同样发现, 合作系统中

的自我抑制或空间异质性并不能维持合作系统的稳

定. 无论是在具高度亲缘关系的蚂蚁、蜜蜂或鼹鼠

(mole rodent)等种内合作系统, 还是相互作用的个体

没有直接亲缘关系的高度互惠的种间合作系统, 合

作方中(如蜜蜂或蚂蚁的工蜂、工蚁, 植物的传粉昆虫)

都存在投机的不合作个体. 在蚂蚁、蜜蜂和鼹鼠的合

作系统中, 都发现了有些工蚁(蜂)或次级个体会倾向

于偷懒而自己繁殖[19,32,33]. 而在最著名的 fig/fig wasp

和 Yuccas/yuccas moth 种间合作系统中, 也同样发现

有些传粉个体完全不为植物传粉而选择纯粹寄生策

略 [22,34,35]. 本实验室 [18,36]甚至发现 , 诚实合作的个

体也会在资源紧张时与植物过度竞争, 导致合作的

接受方(植物)的收益减少, 甚至导致植物完全丢失

其适合度(种子), 诚实合作的传粉者事实上演变为

植物的寄生者 . 显然 , 在合作系统中 , 合作方事实

上采取的是混合策略(既可能是合作策略, 也可能是

竞争策略), 而不是经典理论中合作系统合作方采取

的合作纯策略[19,22,24,32].  

本模型显示, 合作双方将可能采取混合策略, 而

混合策略中具体采取何种策略的频率强烈依赖于博弈

双方的实力对比程度或非对称性程度. 双方实力之比

越悬殊即或非对称性程度 h=k/(1−k)越大, 合作的频

率越大; 而当合作双方实力对等, 即 h=k/(1−k)=1时
发生冲突的频率最大(图 2). 在合作系统中, 通过对

投机不合作行为的惩罚, 奖励或回报那些采取诚实

合作策略的个体事实上也可以提高双方的关系系数. 

通过上述非对称性相互作用而提高合作双方的关系

系数在种间的合作系统中得到精确的验证[37], 而从

事种内合作研究的学者也曾明确做过类似推理 [33]. 

源于非对称性演化而来的合作系统中, 合作双方的

相互作用将也是非对称性. 在非对称性合作系统中, 

合作方(弱的一方)个体之间更容易发生竞争或相互

抑制行为, 抑制了公共资源的利用, 从而减少了与合

作接受方(优势方)因为公共资源紧张而导致的竞争. 

通过这种非对称的相互作用方式, 合作系统将可能

维持一个相对稳定的状态, 即合作系统维持较高的

合作频率[21].  

同 Hamilton 定理和多次重复的囚徒困境模型中

的遗传相似性或互惠程度 r 相似, 本文模型中的博弈

双方实力之比 k/(1−k)也将可能提高合作双方的适合

度或利益. 因此, 在合作系统中合作双方实力之比或

非对称性程度 / (1 )h k k= −

k

的增大 将有利于提

高合作的频率. 而当 0 0

( 1h ≥ )

.5< ≤ 与 0. 时, x0 对

应的值对称且

5 k≤ ≤ 1

/ (1 )k k− 值互为倒数, 所以不妨考察

0.5 1k≤ ≤ 对应 的变化情况, 此时 . 令 0x 1h ≥

,
4

c v
B v kv

k

−
= + −   ,C v kv= −

则冲突型博弈可以等价转化为仅相差一常量支付的

合作型博弈, 此时, 

2

4

(1 )(1 ) 4

C hm
r

B m h hm
′ = =

− + +
, 其中

1

k
h

k
=

−
, 

v
m

c
= , 

C 是合作的成本, B 是合作的收益, 并且有合作的频

率 0 1x ,r′= −  这里的 r′ 为合作的单位收益成本 [17]. 

从 r′的表达式可以看出, 非对称性程度 是除冲突的

单位成本收益 m=v/c 外的又一影响其变化的重要因

素(图 3). 由图 3可知, 合作系统的维持可以通过扩大

合作双方的实力对比或非对称性程度来实现, 也就

是说, 非对称性相互关系有利于促进合作行为的演

化.  

h

 

 

图 3  非对称性程度 h 的变化对合作的单位收益成本 r′的 
影响图 

m 为冲突的单位成本收益 v/c. 空心圆形曲线为在 m=0.3 的条件下, 

非对称性程度或博弈双方实力之比 h=k/(1−k)的变化所引起的合作

的单位收益成本 r ′的变化图; ‘+’形曲线和菱形曲线分别对应的 

是 m=0.6 和 m=0.9 情况下 r′关于 h 的变化图 
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在非对称的合作系统中, 合作频率的提高可由系

统中实力大的个体通过强迫来实现. 合作的接受方采

取强迫策略去惩罚不合作的个体而奖励合作的个体; 

而合作方的个体则要么选择付出一定的成本参与合作, 

要么采取投机策略[18,33]. 显然, 如果合作的接受方(实

力大的个体)能够对合作方的不合作个体实施有效惩

罚, 那么合作方个体采取合作策略将是它们的优势策

略[18,33,38]. 然而由于合作系统信息的不对称性, 合作

双方都不清楚对方实际上会采取何种策略, 即优势个

体不能适时观察到合作的接受方是否采取合作策略. 

同样, 合作的接受方也不可能完全清楚优势个体何时

及何程度的惩罚加于自己的不合作行为, 因此合作双

方都倾向于选择混合策略[18,19,20]. 合作系统的个体向

其他系统扩散能力越弱(limited dispersal ability)或个

体从原有系统退出成本(exit cost)越高, 对合作方而言, 

冲突的成本与收益之比就可能越高 [7,9,39,40], 而系统

内优势方对合作方投机行为的惩罚或压制就越可信, 

合作方的个体就越容易被迫采取合作的行为. 这种

被迫的合作机制近年来在许多生物合作系统已有报

道 [19,20,33,37]. 社会学研究也有类似讨论, 处于强优势

地位的统治者可以建立和实行有效规则, 使得被控制

者和控制者之间的关系是重复的自愿服从, 而这有利

于社会关系的稳定[41]. 事实上, 经济学研究也发现有

类似结论: “寡头主导, 大中小共生”的企业共生网络

将有效改变产业组织结构、提高资源配置效率, 增强

本国产业在国际市场上的竞争力[42].  
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