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摘要    合作行为普遍存在于动物界和人类社会. 然而, 在激烈的生存斗争中, 合作行为的成因是难以被理解的

一个谜题. Science在2005年把“合作行为是如何进化的”这一问题列为125个科学前沿问题之一. 本文从中国学者的

角度出发, 梳理了国内研究者在合作行为这一领域的研究总体态势及研究现状, 进而从理论模型、行为学、神经

基础、分子遗传学等角度探讨了合作行为的机制. 最后总结并讨论了中国学者在合作领域进行研究所拥有的优势

及存在的不足, 并对今后的研究进行展望.  

关键词    合作行为, 进化,  fMRI, ERP, 遗传, 中国 
  

 

 
合作行为普遍存在于动物界和人类社会 . 合作

被看作是进化过程的架构师 , 是语言产生的关键因

素, 是人类社会的最大成功, 人类社会正是在人帮人

的理念之上才能够得以建立 [1,2]. 在动物界中 , 同一

种族内部成员之间(如蜜蜂(Apoidea)), 甚至不同种族

成员之间 ( 如燕千鸟 (Pluvianus aegyptius) 和鳄鱼

(Crocodylus siamensis))均有广泛的合作行为. 人类社

会中, 在具有亲缘关系或熟识的人群内, 以及非亲缘

关系的个体或不同群体成员之间均可能存在合作 . 

然而, “合作行为是如何进化的”这一问题一直困扰着

众多科学家. 正因为该问题如此重要, 而其答案却又

如此扑朔迷离, 在纪念Science创刊125周年之际, 科

学家们将其列为当今人类125个未解之谜之一, 且列

入重中之重的前25个最具挑战性的科学问题之中 [3]. 

本文试介绍中国学者是如何回应这一世纪科学之问. 

总结了目前国内合作领域的研究现状 , 以期全面了

解国内研究者对这一问题的认识 , 进而发现优势及

不足, 促进未来研究的发展.  

1  研究总体态势 

利用汤森路透公司(Thomson Reuters)Web of 

Science数据库, 尝试对合作领域的研究总体态势做

一检索分析 . 首先 , 以“cooperate, compete, team, 

collaborate, social dilemma, game theory, prosocial  

behavior”及其对应的不同词性的单词为主题词 , 以

2005~2015年为检索时间, 在Web of Science核心合

集中进行检索. 随后将Web of Science类别和研究方

向限定在与“生物、经管、人类学、文化研究、心理学、

教育学、行为科学、社会学和体育”相关的研究方向上. 

在上述检索条件下 , 共检索出170404条词条 . 利用
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Web of Science自带的“分析检索结果”功能, 根据“国

家/地区”字段排列词条, 分析结果显示, 美国的词条

数最多, 共有64922条, 占总量的38.1%, 远超于其他

国家 ; 英国的词条数次之 , 共有18539条 , 占总量的

10.88%; 而中国的词条数位居第3位 , 共有12784条 , 

占总量的7.5%. 词条数最多的10个国家/地区见图1.  

为了解国内近年来在合作领域的研究情况 , 首

先在上述检索条件的基础上, 将国家/地区限定为中

国, 对英文文献再进行检索并统计每年的词条数. 然

后, 在Web of Science的中国科学引文数据库中, 以

“合作、竞争、社会困境、博弈、亲社会”为主题词, 以

2005~2015年为检索时间 , 再对中文文献进行检索 . 

相似地, 将研究方向限定在与“生物、经管、人类学、

文化研究、心理学、教育学、行为科学、社会学和体

育”相关的研究方向上 . 检索后 , 采用“分析检索结

果”功能, 根据“出版年”来排列词条, 以统计每年的

词条数. 合并上述中、英文检索条件下的检索结果之

后, 国内近10年的词条数如图2所示. 从图中可以发 

 

图 1  (网络版彩色)近 10 年合作领域发表文章最多的 10 个国家/地区

的词条数 

Figure 1  (Color online) The number of published papers from the top 
10 countries/regions in the filed of cooperation during the past 10 years 

 

图 2  (网络版彩色)2005~2014 年国内研究者在合作领域发表文章的

词条数 

Figure 2  (Color online) The number of published papers from Chinese 
scholars in the filed of cooperation from 2005 to 2014 

现, 2007~2010年, 国内研究者的发文量有大幅度提

高, 这4年的词条数都超过了2500条; 而到2011年后, 

国内发文量又恢复至2007年前的水平.  

2  国家科学布局 

为了解合作领域的研究项目所获得的资助情况, 

利用国家自然科学基金网项目查询系统及教育部人

文社会科学研究管理平台提供的历年项目 , 以“合

作”、“竞争”、“社会困境”、“亲社会”、“博弈”、“公

平”等作为关键词对1986~2015年合作领域项目的基

金资助情况进行检索和统计分析. 统计发现, 从1986

年至今, 合作领域的项目数量及资助金额不断增长. 

其中 , 1986~2005年 , 资助项目共9项 , 资助金额达

128万元; “十一五”计划期间(2006~2010年), 资助项

目共6项 , 资助金额达249万元 ; “十二五”计划期间

(2011~2015年), 资助项目共19项, 资助金额达681万

元, 具体态势见图3.  

国家资助力度最大的国家重点基础研究发展计

划(“973”计划)同样关注合作行为的研究 , 并予以基

金支持 . 2010年 , 北京大学饶毅承担了一项“973”计

划课题——“攻击与亲和行为的机理和异常——多学

科多层次交叉研究”. 这是一个多学科多层次的交叉研

究项目, 项目本身就充分体现了“合作”的魅力. 该项目

由北京大学、中国科学院动物研究所、中国科学院心

理研究所、北京师范大学、浙江大学、北京生命科学

研究所等多个科研单位共同合作完成, 项目参与者具

有生命科学、动物学、心理学、医学等多个学科背景. 该

项目采用了分子生物、细胞电生理、心理、神经影像、

医学基因组学的多种研究手段, 对冲突与亲和行为的

生物机理进行了跨学科的研究, 取得了丰硕的成果.  

 

图 3  (网络版彩色)国家自然科学基金与人文社会科学基金项目资助

金额变化图(1986~2015 年) 

Figure 3  (Color online) Funding from National Natural Science Foun-
dation and Humanities and Social Science Foundation (1986~2015) 
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对资助项目进行汇总分析发现 , 从研究机构来

看, 尽管资助项目数量、资助力度逐年增加, 但无论

是在项目数量或是资助金额上中国科学院心理研究

所、北京大学等都占较大优势. 中国科学院心理研究

所朱莉琪(2项)、李晶(1项)、李岩梅(1项)、周媛(1项), 

北京大学饶毅(1项)、周晓林(1项)以及沈阳师范大学

刘长江1) (2项)在该领域颇有建树. 从研究领域来看, 

主要呈现以下3个趋势: (ⅰ) 理解合作行为的认知神

经机制成为热门的研究方向; (ⅱ) 合作行为的研究

呈现基础研究与应用研究并重的局面 . 基础研究多

集中于合作行为的演化机制、合作与博弈的模型、合

作产生的条件和影响因素等领域 , 而应用研究多集

中于管理学领域; (ⅲ) 学科间的交叉与合作不断加

强, 从认知、基因、激素等多角度进行的跨学科研究

已然兴起.  

3  国内研究现状 

3.1  合作的理论及模型贡献 

(ⅰ) 为什么产生合作行为? 在现有文献中, 尝试

对合作或亲社会行为进行解释的潜在机制众多. 国外

研究者探索的机制主要包括: 信任程度(degree of be-

lief)(即信任或怀疑[4])、道德系数k(coefficient of mo-

rality k)[5]、模仿(mimicry)[6]、亲缘选择(kin selection)[7]、

种群选择(group selection)[8,9]、惩罚(punishment)[10]、

顺从 (docility)[11]、学习 (learning)[12]、互惠 (reciproc-     

ation)[13,14] 、社会与个人准则 (social and personal 

standards)[15~17]等.  

国内研究者对合作行为产生机制的研究也有一

定的创新之处. 例如, 国内有研究者提出个体的标签

改变(tag switching)对合作行为的进化起到了至关重

要的作用 , 这里的标签代表了个体所处的社会网络

的拓扑结构, 也反映了个体所处的自然环境 [18]. Wu

等人 [18]采用了数学建模的方法 , 基于囚徒困境游戏

框架 , 分析了标签改变如何影响合作行为的进化过

程. 在他们的模型中, 只有拥有相同标签的个体才能

进行互动游戏 , 当个体遭遇欺骗者(defector)时可以

消耗一些资源用以改变自己的标签 . 通过数学建模

他们发现, 不管个体能否充分地适应环境, 不管欺骗

行为的诱惑有多大 , 也不管改变标签需要消耗的资

源有多少, 标签改变总是能够促进合作行为的产生.  

基于行为学实验、问卷调查等研究方法, 国内心

理学研究者则对人类合作是如何产生的给出了自己

的解释模型 . 中国科学院心理研究所行为决策课题

组提出“弱势会导致亲社会行为”假说 . 根据这一假

说, 在大自然的灾难面前(如地震、洪水、疾病等), 个

人显得既弱小又无助 , 而个体间的合作行为则可以

增加个体生存的概率. 从进化角度看, 这种对弱势状

态的适应性很有可能遗传给后代. Han等人[19]发现儿

童在感知到劣势的情况下(处于他人的地盘上或处在

他人掌控下)会表现出更多的亲社会行为. Rao等人[20]

在地震灾区的研究发现弱势程度越高 , 人们的亲社

会行为水平越高. 然而, 随着时间的流逝, 由地震造

成的弱势境况逐渐减缓 , 居民的亲社会行为水平也

随之降低. 此外, 弱势会导致亲社会行为的假说也得

到前人研究结果的支持. 有研究表明, 受到自然威胁

越多的个体会与长期交往的人合作越多 [21]. 还有研

究表明, 一旦受到优势或权力的启动, 个体会更倾向

于独自玩耍, 独自工作, 更少寻求帮助, 也更少帮助

他人 [22]. 从弱势假说的角度来看 , 这些独立的研究

相互印证, 支持了弱势会导致亲社会行为的假说. 最

近 , 刘长江和郝芳 [23]基于这一假说提出在社会困境

中个体的合作行为表现出双重模式 , 即那些强势个

体更可能采取旨在提高个人能力的行为模式 , 从而

做出背叛选择; 而那些弱势个体则更可能采取旨在

关注群体和谐的行为模式, 从而做出合作选择. 对于

弱势个体而言 , 原本是次优的合作行为反而成为其

最优的策略选择.  

(ⅱ) 合作行为的产生为物种的生存与进化带来

了怎样的影响? 为了回答这个问题 , 国内研究者提

出了一些有趣的观点和理论.  

有研究者认为, 合作促进了动物的性别分化. 合

作出现在早期生物进化过程中 , 正是由于合作的产

生, 才促进了动物的性别分化. 植物大多数是雌雄同

体 , 而动物大部分却进化成了雌雄异体 . 研究者指

出 , 产生这种进化的一个重要原因就是动物的合作

行为 , 单性别的个体必须要依赖与另一种性别的个

体的合作才能够将基因传递下去 . 即最基本最简单

的合作行为就是交配行为 [24]. 此外 , 也有研究者认

为, 合作行为对情绪的产生和分化有重要作用. Xie 
 
                     

1) 工作调动至南京师范大学 
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等人 [25]基于一种基因算法(genetic algorithm)分析了

在囚徒困境博弈中情绪的进化过程, 其结果发现, 随

着合作行为的产生, 群体产生的情绪会更加丰富化. 

不过, 合作对物种进化的意义也并非全是正性的, 有

研究者基于经典的沃尔泰拉方程 (Lotka-Volterra 

equations, LVEs)对种群间的合作行为进行分析 [26]. 

他们发现, 当物种资源较为有限, 而互助会给物种彼

此产生一些负面影响时 , 过强的合作会导致阿利效

应(Allee effect), 即个体适合度随居群密度或大小降

低而降低的现象. 这说明, 只有当物种间的合作维持

在一个较为适当的程度时 , 合作才能促进两物种的

共存与发展, 但当合作超过一定范围时, 合作反而会

导致一个或两个物种的灭绝. 

3.2  合作的行为学研究 

(ⅰ) 动物的合作行为研究.  动物的利他行为得

到了一些研究者的关注 . 例如 , 众所周知金丝猴

(Rhinopithecus)群体是以一只雄性猴王和一群母猴为

主要的群居单位 , 但中国科学院昆明动物研究所的

科研团队发现 , 群体间的雄性猴王会有合作和互助

行为. 这些互助行为包括协同巡逻、合作警戒、协作

捕食等 , 并且这些合作行为在猴子繁殖季节最为频

繁. 该科研团队的研究表明, 猴王之间的合作行为有

助于保证其他落单雄猴不能与猴群内的雌猴乱交 , 

保证了每个猴群后代的纯种性 . 这种存在于群体之

间、亲缘关系之外的高层次合作行为有助于理解人类

合作行为的进化意义[27].  

其他动物的合作行为多存在于具有亲缘关系的

同伴当中. Wang和Lu[28]的研究表明, 具有血缘关系

的鸟类(如地山雀(Parus humili)), 即便它们因为迁徙

而分布在不同的地方, 并且繁殖速度非常迅速, 但它

们仍能识别具有亲缘关系的同类, 并且, 那些具有亲

缘关系的鸟类所筑的鸟巢的空间位置也较为接近 , 

这有助于它们之间保持合作.  

(ⅱ) 人类的合作行为研究.  人类的合作是如何

发展的? 表现出怎样的特点? 选择合作还是竞争的

策略 , 受到什么因素的影响? 为了能够对这些问题

做出合理的回答 , 国内的研究者们使用了多样的范

式进行了多角度的探索.  

(1) 横断面研究. 决策者是否会选择合作? 这一

问题或可经由决策者的个体特征、任务与材料特征以

及情境规则等予以揭示.  

首先 , 决策者的人格特质影响了合作行为的表

现 水 平 . 王 娜 [29] 使 用 中 国 人 人 格 量 表 (qingnian 

zhongguo personality scale, QZPS)研究人格对公共物

品博弈中合作行为的影响, 结果表明, 中国人人格特

质中的善良和情绪性分别对合作意识具有正向和负

向的预测作用 , 合作行为则受到行事风格与人际关

系因素的影响 , 而外向性人格则在合作意识和合作

行为之间起到调节作用 . 而合作与竞争倾向本身即

可表现在决策者的人格特质中 . 有研究者 [30~32]即指

出合作与竞争应为两个独立的维度 , 并在此基础上

编制了合作与竞争人格倾向量表 , 其结果可以良好

地预测个人在社会两难情境中的合作行为以及在管

理组织中员工的工作表现.  

其次 , 决策任务和决策时的社会结构特征亦会

导致决策者策略的变化 , 从而导致不同程度的合作

行为水平. 例如, 决策时选项的呈现方式影响了合作

行为的决断. 在两人囚徒困境博弈中, 双方的选择共

有4种可能的组合: 双方均合作、双方均背叛、甲合

作乙背叛和甲背叛乙合作 . 研究发现双方合作这一

选项在矩阵排列中的位置会导致被试选择合作的几

率有所差异 , 即当双方合作选项处于首位时被试选

择合作的反应时较短且合作率高 , 因此先入为主的

启发式思维会影响决策中的合作行为 [33]. 此外 , 个

体在社会结构中所扮演的社会角色以及所处的地位

均可影响他们的合作. 研究表明, 个体在群体中的社

会身份会通过影响其社会责任感从而对社会两难情

境中的合作行为造成影响, 例如, 突显身份的富人在

富人占优的群体中, 受到责任分散的影响, 出现捐赠

金额少于在穷人占优的群体中的捐赠数额的情况[34]. 

相较于个人地位 , 群体地位更能预测个体与其所在

的小群体合作 , 即群体地位高的个体会比群体地位

低的个体更可能与自己所在的小群体合作; 但是, 如

果个体认同自己的小群体但同时又不认同更上位的

集体(即这一集体既包含了个体所在的小群体, 也包

含了与之相似的其他群体), 那么个体在个人地位高

时要比在个人地位低时更倾向于与自己所在的小群

体合作[35].  

第三 , 决策情境中的规则影响了个体的合作行

为水平. 值得注意的是, 惩罚规则因其监督管理作用

的存在 , 可以促使人们做出更加符合社会期待的合

作行为 . 刘谞等人 [36]的研究运用“惩罚撤除”实验范

式表明 , 金钱和社会惩罚均有利于公共物品两难情
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境中合作行为水平的提高 , 其作用机制为改变对合

作的归因和对他人合作的预期 . 而通过第三方博弈

这一特殊的博弈范式所进行的研究也表明 , 在独裁

者博弈中引入第三方这样的监察管理系统 , 可以激

活个体的社会规范意识 , 从而提高个体的合作行为

水平[37].  

(2) 纵向研究 . 从人类成长发展的时间轴来看 , 

随着年龄的增长 , 个体逐渐表现出更多合作和分享

的倾向. 对于合作行为的理解之早, 可以追溯到婴幼

儿时期. 源于社会认知和动机技能的发展, 婴幼儿已

可开始理解合作行为的共享性特征 , 并能对合作者

的行为和意图做出回应 [38]. 而随着年龄的渐长 , 儿

童的合作倾向逐渐和成人的表现趋同 , 但处于不同

发展阶段的儿童其合作行为存在跨文化的差异 . 朱

莉琪等人 [39]的研究结果表明 , 从儿童期到成年期的

大多数个体在独裁者博弈和最后通牒博弈中均表现

出合作与利他的倾向 . 然而与国外以往研究有所不

同的是 , 中国儿童在博弈游戏中的出价随着年龄增

长而降低, 这或是受到文化因素的影响. 除了教育和

价值观等文化因素外 , 儿童合作行为的倾向与父母

的价值观、家庭经济水平亦有所关联. 谢晓非等人[40]

的研究发现, 父母的工作价值观, 如管理价值、经济

价值、审美价值, 对儿童的合作行为倾向有所影响. 

而家庭收入则会影响贫困地区儿童在独裁者游戏中

的利他行为, 即家庭收入越低, 越倾向于给他人较高

的分配份额[41].  

国内研究者不仅关注儿童合作行为水平的发展

趋势和影响因素 , 也对如何提高儿童的合作能力提

出了有效的训练与培养方法 . 例如 , 张丽玲和白学

军 [42]通过“两人游戏”和“三人游戏”的形式对学前儿

童进行训练 , 这显著提高了学前儿童的合作行为水

平. 而通过表情识别、看图说话、主题故事的形式培

养幼儿园儿童的同情心 , 从而显著促进了儿童的典

型亲社会行为的发展 [43]. 此外 , 王磊等人 [44]通过冲

突解决“六步法”的干预训练提高了小学儿童的策略

水平, 有效培养了儿童的合作性. 通过提高社会能力

以及模拟生活中合作情境的方式可以有效提高儿童

的合作水平.  

而在毕生发展的进程中 , 老年人或更倾向于追

求平和、避免争端, 因此可能表现出程度更高的合作

倾向 . 王芹等人 [45]的研究结果表明 , 在负性情绪抑

制的情境下 , 面对最后通牒博弈中极端不公平的提

议时, 60~70岁老年人的接受率显著高于青年人.  

(3) 文化差异研究. 文化背景因素通过影响个体

的价值取向进而影响其决策偏好 . Chen和Li[46]在没

有正式或非正式惩罚体系的混合动机博弈中 , 对集

体主义的中国人和个体主义的澳大利亚人的表现进

行对比, 结果发现, 中国人所表现出的合作程度远低

于澳大利亚人. 在国外时, 中国人更倾向于与当地生

活的中国同胞合作 , 澳大利亚人则采取对同胞与非

同胞一视同仁的态度 . 这两组跨国实验数据支持并

解释了陈晓萍和李纾[47]关于“中国人更不愿意与陌生

人合作”的观点. 俞湘艳等人 [48]的研究则表明, 存在

文化价值差异的中国和印度尼西亚大学生在合作水

平上也存在显著差异, 例如, 印尼的宗教宽恕文化导

致了印尼被试对于最后通牒博弈中分配方案的接受

度高于中国被试.  

(4) 特殊人群研究. 合作行为是一种重要的亲社

会行为, 对人类的社会适应具有重要意义. 然而, 对

于抑郁症及孤独症谱系障碍患者等特殊群体来说 , 

其典型特征是社会功能存在缺陷 , 从而导致合作行

为的缺乏 . 具有较高生态效度的博弈任务范式已经

成为研究这些特殊群体的合作行为的一个重要工具. 

目前 , 国内已有研究者发现了某些特殊人群异常的

合作行为特征. Wang等人[49]采用最后通牒博弈这一

经典博弈任务范式对抑郁症患者的合作行为进行了

研究. 研究发现, 抑郁症患者社会决策功能异常, 具

体表现为: 抑郁症患者的接受率显著低于健康对照; 

与健康对照更多地接受计算机随机产生的不公平方

案不同 , 患者在人和机两种情境下对不公平方案的

接受率之间没有显著差异 , 即患者不能区分来自不

同提议者的不公平分配方案 . 抑郁症患者的这种社

会决策功能异常可能与其对不公平的敏感性增加、消

极的情绪状态以及受损的情感认知等有关 . 该研究

将博弈论的方法引入到抑郁症研究中 , 为寻找抑郁

症诊断和预后评估的生物学标记、理解抑郁症病理生

理机制提供了新的视角 [49]. 李晶和朱莉琪 [50]采用经

典的囚徒困境博弈和合作性工具任务比较了6~12岁

的高功能孤独症儿童和正常发展儿童在不同任务中

的合作行为. 结果显示, 高功能孤独症儿童和正常儿

童在囚徒困境中的合作行为没有显著差异, 然而, 他

们在工具性任务中表现出比正常儿童更低水平的合

作行为. 此外, 他们采用心理理论任务(包括错误信

念任务及表情识别任务)和执行功能任务(威斯康星
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卡片分类任务)分别考察了高功能孤独症儿童的社会

性及非社会性缺陷 , 结果发现高功能孤独症儿童存

在心理理论障碍及执行功能障碍 [51]. 这说明高功能

孤独症儿童在对认知能力有不同要求的合作任务中

的表现不同.  

3.3  合作行为的神经基础研究 

心理学和认知神经科学研究对人类合作行为的

神经生理机制做出了有益的探索 , 尤其是脑成像技

术的成熟 , 使研究者可以运用功能性磁共振成像技

术(functional magnetic resonance imaging, fMRI)、事

件相关电位 (event-related potentials, ERP)等检测手

段 , 直接观察大脑“黑箱”来研究人们进行合作等经

济决策的神经基础 [52], 从而对决策行为的成因给出

完全不同于传统经济学的解释 . 该领域的进展使对

合作行为的研究不再只停留在行为水平的讨论上 , 

而是能在神经机制水平对这一行为做出明确的解释

和预测 . 国内研究者在公平和合作领域已开展了丰

富的神经机制研究 . 这类研究依然主要借助于经济

学中的各种博弈范式, 包括最后通牒博弈、独裁者博

弈、信任博弈和囚徒困境博弈等. 这里试综述国内研

究者在该领域的新近研究成果.  

(ⅰ ) fMRI研究 .  2003年 , 美国学者Sanfey等

人[53]首次创造性地使用fMRI研究了最后通牒博弈中

回应者的公平及合作行为的神经基础. 该研究发现, 

与公平的提议相比, 当回应者面对不公平的提议时, 

双侧前脑岛、前扣带皮层和背外侧前额叶皮层的激活

显著增强. 后续大量国外研究一致证实, 在与公平及

合作相关的脑区之中, 最重要的区域有脑岛、前额叶

皮层和前扣带皮层; 此外, 国外研究者还对这些脑区

具体的功能提出了相应的解释 (具体参见综述文

章[54,55]). 基于国外研究者的开创性研究结果 , 国

内学者在此领域进一步探索了影响公平和合作行为

的各种情境因素及其神经基础 . 下面对这些脑区在

公平和合作行为中所起的作用进行简单描述 , 并着

重介绍国内研究者所开展的工作, 具体如下.  

(1) 脑岛. 脑岛在参与公平及合作行为中起着重

要的作用 , 国外已有研究揭示了脑岛的不同亚区存

在着功能分离. 在最后通牒博弈任务中, 前脑岛与主

观的不公平感知紧密相连 , 方案越不公平其激活程

度越强 , 其主要涉及处理消极的情绪体验 [53]; 后脑

岛与方案客观的公平性有关 , 方案越公平其激活程

度越强 , 其主要负责编码初级的数量信息 [56]; 而中

脑岛主要负责将身体的生理状态或感觉与意识相关

的线索相整合 [56]. 国内研究者也发现 , 在最后通牒

博弈中脑岛的活动会受到分配额度、得失情境、个人

贡献和群体意见等多种情境因素的调节 . 2014年 , 

Zhou等人[57]借助最后通牒博弈范式独立操纵了公平

和分配金钱总额两个变量以考察金钱对公平和合作

行为的调节作用及其神经机制. 结果发现, 金钱对公

平准则起到显著调节作用的脑区有双侧脑岛 , 并且

脑岛的3个亚区(背侧前脑岛 , 腹侧前脑岛 , 中后脑

岛)表现出不一致的调节模式. 这也进一步验证了脑

岛不同亚区之间截然不同的功能作用. 2013年, Guo

等人 [58]考察了得失情境对公平和合作行为的调节作

用及其神经机制. 在此类研究中, 获益情境下的设置

和经典的最后通牒博弈任务一样; 但在损失情境下, 

提议者和回应者需要共同损失一笔钱. 结果发现, 与

公平相关的双侧前脑岛的活动受到了得失情境的调

节. 具体来说, 损失情境下人们的拒绝行为和接受行

为相比双侧前脑岛存在显著激活 , 但在获益情境下

没有发现相应的结果. 此外, Guo等人[59]在最后通牒

博弈任务之前通过一个猜球游戏操纵提议者和回应

者对待分配金额的贡献大小 , 进而考察了这一因素

对回应者公平和合作行为的调节作用. 结果发现, 随

着个人贡献的提升, 面对不公平方案, 前脑岛区域有

显著的激活. Wei等人[60]考察了最后通牒博弈中群体

意见对回应者决策时脑功能活动的影响 . 在该研究

中 , 研究者首先让被试选择接受还是拒绝提议者的

分配方案 , 随后告知被试4个同伴的选择(可能与被

试选择不一致、中等不一致或一致), 然后给被试二

次机会让其对相同的方案再次做出选择. 结果发现, 

与没有任何信息的基线条件相比 , 个体意见与群体

意见冲突的条件下激发了双侧脑岛的显著激活 . 这

些研究不仅丰富了关于违反社会准则行为的神经基

础的研究 , 也为进一步了解脑岛在公平及合作行为

中的作用提供了依据.  

(2) 前额叶皮层. 前额叶皮层, 特别是背外侧前

额叶皮层 , 在公平及合作行为中可能反映了一种整

合和选择(integration and selection)的功能[61]. 国外研

究者在对社会决策过程的研究中发现 , 前额叶皮层

可能负责表征长远的、全局性的目标和奖赏, 这些表

征以及所有的选项和相应后果被传达到其他相关脑

区. 这些脑区的协同工作, 使个体能够根据与情景相
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符的规则, 整合双方(或多方)的责任、自己行为可能

造成的伤害等各方面信息 , 从而做出在当前社会情

境下最适合的行为 [61]. 国内研究者发现 , 最后通牒

博弈中前额叶皮层的活动同样会受到分配额度、得失

情境、个人贡献和群体意见等多种情境因素的调节. 

Zhou等人[57]的研究发现分配额度对公平准则起到显

著调节作用的脑区有右侧前额叶皮层. 此外, 左侧额

下回的活动强度被调节的程度与拒绝率被调节的程

度显著负相关, 即个体越倾向于违背公平准则, 左侧

额下回的激活程度越强 . 这些研究结果说明在社会

互动情境中, 面对高额金钱刺激, 前额叶皮层对人们

做出与公平合作相关的规范性决策起着重要的作用. 

Guo等人 [58]发现与公平及合作相关的左侧背外侧前

额叶皮层的激活受到了得失情境的调节 . 损失情境

下人们的拒绝行为和接受行为相比存在显著激活的

脑区有左侧背外侧前额叶皮层 , 但在获益情境下没

有发现相应的结果. 此外, 相比于获益情境, 在损失

情境下方案公平性和背外侧前额叶皮层激活程度的

负相关有所上升 . 该研究揭示了得失情境对公平相

关前额叶皮层脑功能活动的重要影响. 此外, Guo等

人 [59]还发现在最后通牒博弈中 , 随着个人贡献的提

升, 面对不公平方案, 背外侧前额叶皮层也有显著的

激活. 此外, 在个人做出贡献的条件下, 不公平方案

所引起的右侧背外侧前额叶皮层的激活和拒绝率存

在正相关. 在Wei等人[60]的研究中, 发现个体意见与

群体意见的冲突激发了涉及决策行为转变和心理理

论的内侧前额叶皮层的激活. 这一结果提示, 面对不

公平提议下的冲突选择 , 个体会揣测群体其他成员

的意图并进而改变行为以期与群体保持一致.  

(3) 前扣带皮层. 前扣带皮层主要负责处理认知

冲突相关的信息. 国外有研究发现, 在最后通牒博弈

中回应者面对不公平提议 , 抵制不公平的情感动机

和积聚金钱的认知动机之间的冲突 , 则体现为前扣

带皮层的激活 [53]. 关于调节最后通牒博弈中前扣带

皮层脑功能活动的情境因素 , 国内研究者发现得失

情境和个人贡献在其中的作用. Guo等人[58]的研究发

现损失情境下人们的拒绝行为和接受行为相比存在

显著激活的脑区有前扣带皮层 , 但在获益情境下没

有发现相应的结果 . 这表明在损失情境下人们有着

更强烈的认知冲突. 此外, Guo等人[59]在探索个人贡

献对合作及公平行为的影响及其神经基础的研究中

发现, 随着个人贡献的提升, 面对不公平方案, 前扣

带皮层亦有显著的激活 . 这表明在个人做出重要贡

献的前提下, 面对接下来的不平等待遇, 人们会体验

到更强烈的认知冲突. 此外, 也有研究从最后通牒博

弈提议者角度对合作行为的神经基础进行了考察 . 

Zheng和Zhu[62]采用最后通牒博弈和独裁者博弈考察

了这两种博弈中提议者合作行为的神经活动模式差

异. 结果发现, 与独裁者博弈中的公平提议相比, 最

后通牒博弈中的公平提议引起了左侧扣带回更强的

激活. 结果提示, 在最后通牒博弈中提议者进行合作

时在想要获利和担心对方拒绝之间有着强烈的认知

冲突.  

综合上文可知 , 国内研究者主要针对最后通牒

博弈开展了相关研究. 在最后通牒博弈过程中, 脑岛

与负性情感有关 , 前额叶皮层有对信息进行整合选

择的功能, 而前扣带主要参与认知冲突. 除了这3个

被重点强调的区域之外 , 研究者们也逐步发现了其

他脑区在公平行为中的作用 . Feng等人 [63]汇总了20

篇研究 , 并对回应者公平行为的神经基础进行了元

分析. 结果发现, 当回应者面对公平提议的时候, 与

奖赏有关的双侧腹内侧前额叶皮层、后部脑岛、以及

左侧后扣带有显著激活 . 当回应者面对不公平提议

的时候, 前脑岛、杏仁核、前扣带皮层和背外侧前额

叶皮层有显著激活 . 不公平的分配方案能引起杏仁

核的激活 , 考虑到杏仁核在多种基本情绪加工中的

重要作用 , 杏仁核的激活被认为反映了对违反公平

准则的早期且短暂的情绪反应.  

(ⅱ) ERP研究.  事件相关电位(ERP)是一种特殊

的脑诱发电位 , 它反映认知过程中大脑的神经电生

理改变. ERP技术得益于其高度的时间分辨率, 为研

究大脑认知活动过程提供了新的方法和途径 . 研究

者们发现 , 参与公平及合作的主要ERP成分包括反

馈相关负波(feedback-related negativity, FRN)、P300

和晚期正成分(late positive potential, LPP). 这些成分

参与并代表了行为加工的不同阶段 , 具有不同的心

理含义.  

(1) FRN. FRN是人类对行为结果进行评价时诱

发的一个重要的ERP成分 . 该成分大约在反馈呈现

后250~300 ms内达到峰值 , 其源定位在前扣带回区

域 . 国内研究者已经发现FRN对社会预期或社会规

则的违反十分敏感, 并且在经济交易博弈中, 不公平

提议引起的FRN波幅要大于公平提议引起的FRN波

幅 [64~67]. 此外 , FRN还会受到各种情境因素的调节 , 
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例如, 社会距离、社会排斥、许诺、面孔吸引力、焦

虑特质及群体身份等因素的调节. 具体而言, Wu等

人[68]采用独裁者博弈任务发现, 当提议者为朋友时, 

相比于公平方案 , 不公平方案引起了FRN的更大负

向反应; 然而在提议者为陌生人时没有发现这一不

同. Qu等人 [64]采用最后通牒博弈研究了社会排斥对

公平及合作行为的调节作用 , 结果发现与融入过他

们的提议者和陌生的提议者相比 , 被试与排斥过他

们的提议者进行互动时面对不公平方案引发的FRN

更为负性. 在Ma等人 [69]的研究中, 研究者采用信任

博弈任务考察了被信任者对投资者的许诺如何影响

投资者结果加工阶段脑功能活动. 结果发现, 与无许

诺相比 , 许诺引发了后续奖赏和无奖赏之间较大的

FRN差异. Ma等人 [70]还探讨了面孔吸引力对公平及

合作行为的调节作用 . 结果发现 , 漂亮面孔条件下, 

公平方案和不公平方案所引发的FRN没有显著差异; 

然而在不漂亮面孔条件下 , 不公平方案比公平方案

引发了较大的FRN. 此外, Luo等人 [71]发现高焦虑特

质的人面对不公平提议诱发了其更大的FRN. 王益

文等人 [72]发现来自组内成员的中等和极端不公平提

议比公平提议引起更负的FRN, 但来自组外成员的

不同提议则没有导致FRN波幅的变化.  

(2) P300. P300是与结果评价有关的另一个ERP

成分, 其波峰出现在反馈后200~600 ms之间. 研究者

发现在公平及合作行为中 , 公平提议引起的P300波

幅要显著大于不公平提议引起的P300[64,65]. 此外, 国

内研究者还发现P300会受到得失框架、社会排斥及面

孔吸引力的影响和调节. 例如, Wu等人 [73]从最后通

牒博弈提议者角度考察了得失框架对其公平及合作

行为的影响 . 研究者通过操纵待分配金额的所有权

从而营造出提议者提议后回应者将“失”钱或“得”钱

的不同感受. 结果发现, 在“得”框架下P300成分的振

幅显著高于“失”框架下. Qu等人 [64]发现与社会排斥

条件相比 , 最后通牒博弈回应者与陌生人互动时面

对不公平方案引发的P300更为正性. Ma等人[70]探讨

了面孔吸引力对公平及合作行为的调节作用 . 结果

发现, 漂亮面孔条件下, 公平方案和不公平方案所引

发的P300没有显著差异; 然而在不漂亮面孔条件下, 

不公平方案比公平方案引发了较大的P300.  

(3) LPP. LPP是在P300之后出现的正波. 一般认

为LPP与动机有关, 较强的LPP意味着更强的动机卷

入. 研究者发现在公平及合作行为中, 公平提议引起

的LPP波幅要显著大于不公平提议引起的LPP[67]. 此

外, 国内研究者还发现LPP会受到社会比较、社会地

位的影响和调节 . 在最后通牒博弈任务中 , Wu等

人[65]不仅给被试呈现其所对应的提议者所提的方案, 

同时还提供其他配对玩家的平均分配结果 . 结果发

现, 当其他回应者所分数额少于参与者时, 与超不公

平方案相比, 中等不公平方案引起了LPP的更大正向

反应; 但当其他回应者所分数额多于或与参与者一

样时 , 这一效应消失了 . Hu等人 [74]通过操纵参与者

自身的社会地位考察了最后通牒博弈中社会地位对

回应者决策时大脑的神经电生理的影响. 结果发现, 

高社会地位条件下面对不公平方案时ERP的LPP成分

比低社会地位条件下更为活跃 , 表明人们处于高社

会地位时对不公平的觉醒水平有所提升 , 即对不公

平的敏感性更高.  

3.4  合作行为的神经生化基础及遗传学研究 

神经递质或激素影响着人们的行为 , 合作行为

也不例外. 目前国内研究者在人类(Homo sapiens)、果

蝇(Drosophila melanogaster)和小鼠(Mus musculus)中

已经发现了一些相关神经递质或激素可对合作行为

产生重要影响, 如催产素、5-羟色氨酸、鱆胺等, 并

探究了其中一些神经递质或激素的分子遗传学基础.  

(ⅰ) 催产素.  北京大学韩世辉课题组发现认知

策略决定了催产素对亲社会行为的影响 . 国外有研

究发现催产素作为神经递质和激素可增强对他人的

共情和亲社会行为 , 并能够调节大脑相关的神经活

动 [75,76]. 韩世辉课题组 [77]基于双加工模型研究直观

和反思认知风格是否调控催产素对于群体间合作行

为的影响 . 实验采用双盲法 , 一组被试接受催产素, 

另一组接受安慰剂 , 之后要求被试分别与内群体和

外群体成员完成公共物品博弈任务. 实验发现, 对于

被启动采用直观认知风格的被试或在日常生活中偏

好直观认知风格的被试, 催产素(与安慰剂相比)增强

了被试对内群体的偏好 , 使他们在与内群体成员的

合作任务中给公共基金捐更多的钱(尽管这样会减少

自己的利益). 但是 , 对于被启动采用反思认知风格

的被试或在日常生活中偏好反思认知风格的被试 , 

催产素(与安慰剂相比)却降低了被试对内群体的偏

好 , 导致在与内群体成员的合作任务中给公共基金

捐更少的钱 . 这些发现的重要意义在于揭示出催产

素对人类行为甚至大脑活动的影响 , 显著受到人类



 
 
 

    2016 年 1 月  第 61 卷  第 1 期 

28   

认知风格的限制 , 这一研究为理解认知风格与生物

学因素的相互作用提供了实验证据.  

(ⅱ) 5-羟色氨酸.  中国科学院动物研究所的张

健旭研究团队[78]发现, 5-羟色氨酸可能影响小鼠对同

性别小鼠的攻击行为以及对异性小鼠的亲和行为 . 

正常小鼠在与大鼠(Rattus norvegicus)共同饲养之后, 

或长期暴露在大鼠气味中会减少对同性老鼠的攻击

行为和对异性老鼠的亲和行为 . 而利用基因敲除技

术敲除了小鼠的5-羟色氨酸有关基因(Tph2)后, 无论

是否与大鼠共同饲养 , 都不影响其攻击行为和亲和

行为.  

(ⅲ) 其他.  基础生物学的研究常用果蝇作为模

式动物 , 对果蝇的研究同样发现了类似的动物合作

与竞争行为的分子遗传学基础. 例如, 饶毅实验室揭

示了一种叫鱆胺的神经递质对果蝇之间争斗和攻击

行为的作用. 鱆胺是一种去甲肾上腺素的同类物, 缺

乏鱆胺的果蝇突变个体变得不再会攻击其他果蝇 , 

变得更加具有亲和性 [79]. 此外 , 他们还发现信息素

Or65a的嗅觉神经受体对果蝇的攻击行为起到调节 

作用[80].  

4  总结和展望 

从繁衍后代的人类发展进程到如今的“大科学”

时代都让人们更清晰地认识到合作带来的裨益 . 合

作的产生促进了动物的性别分化 , 并通过交配这样

的合作行为将基因传递下去 . 当人们面对灾难时显

得如此无助 , 弱势的人们通过合作行为保护自己和

所属群体 . 国内关于合作行为的研究受到了高度关

注, 从国家的政策导向、基金支持到国内学者发表合

作行为的研究成果都可见一斑 . 这些也是中国学者

对科学之问“合作行为是如何进化”所做出的回应.  

通过本文的回顾可以发现 , 国内研究者在合作

领域开展的研究涉及范围广泛 , 覆盖了当前国际前

沿研究的各个方面, 包括进化机制、心理机制、神经

基础及分子遗传学基础等 , 可以说是与国际研究者

同行. 值得一提的是, 对于人们“为什么要合作”的疑

问 , 中国学者开创性地提出“弱势导致亲社会行为”

这一潜在机制来解释合作行为的产生 , 丰富了当前

国际上关于合作产生机制的理论探索. 此外, 在合作

行为相关fMRI研究方面, 国内学者顺应当前国际研

究态势及磁共振技术在国内心理学领域逐渐推广的

契机, 积极开展了一系列的探索性研究工作, 从而在

神经层面对合作行为做出了阐释.  

在未来的研究中 , 国内学者亦或可结合中国传

统文化对合作行为进行研究 . 我国是一个集体主义

文化的国家 , 团结协作的精神向来根植于传统文化

之中 . 因此 , 应该利用集体主义文化土壤的天然优

势 , 在这一文化背景之中开展更多具有良好生态效

度的合作领域的研究.  

未来研究也需要注重具体社会情境对合作行为

的影响. 合作/竞争行为可以在不同任务情境和面对

不同对象时不同程度地表现出来 . 本文回顾的相关

合作行为研究有些是在有特定对象下进行的 , 有些

则是无特定对象的研究(如某些亲社会行为). 可以预

期的是 , 有无明确对象或者对象不同时 , 人的竞争/

合作行为会有所差别. 例如, 上文中提到最后通牒博

弈中公平及合作行为会受到社会距离、社会排斥、许

诺、面孔吸引力及群体身份等因素的调节, 而这些因

素正是体现了互动对象的不同特征 . 这些研究说明

在公平及合作相关社会行为中 , 互动对象自身所拥

有的独特特征等这些情境因素会影响人们的决策行

为. 此外, 这些研究也提示将公平及合作相关的决策

行为置于特定的社会情境之下进行考察 , 可能有助

于丰富现有的理论和发现 , 使研究者对个体执行与

遵守公平准则所涉及的动机以及心理机制和神经基

础有更全面的理解.  

同时, 对于合作行为的神经机制, 研究者可以借

助新的分析方法深入考察合作相关的多个脑区之间

的功能交互 , 以及这种功能交互与合作行为之间的

关系 . 在前文中提到了许多在公平及合作相关任务

中被激活的脑区(如前脑岛、背外侧前额叶皮层、前

扣带皮层、杏仁核等), 然而这些研究均只是孤立地

考察这些脑区的功能 . 后续的研究应该注重对公平

行为相关脑区整体性的探讨 , 而不是对单个脑区的

活动进行解释 . 近年来得到广泛应用的多体素模式

分析(multi-voxel pattern analysis, MVPA)[81]、心理生

理交互 (psychophysiological interaction, PPI)分析 [82]

及动态因果模型(dynamic causal modeling, DCM)分

析 [83]技术为这一研究思路的实现提供了可能性 . 

MVPA可以同时结合多个脑区的激活信息以及这些

脑区之间的连接信息 , 并且利用这些整合性的信息

来预测个体的行为表现. PPI分析允许研究者衡量任

务是如何调控一个脑区对另一脑区的影响. DCM分

析可以同时确定实验刺激输入至脑网络的关键脑区, 
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网络中脑区之间的因果关系 , 以及任务对脑区之间

的效应连接的调节作用 . 将这些数据分析方法应用

于合作行为的神经机制研究中无疑将有助于理解合

作行为产生的生物学基础.  

人类合作行为的遗传学基础仍需进一步探索 . 

国内外学者业已提供了如鱆胺和5-羟色氨酸这些和

合作相关的神经递质的分子遗传学证据 . 未来研究

需要探索是否还存在其他影响合作行为的神经递质

或激素等物质 , 并从基因层面对合作行为的遗传学

基础进行研究.  

此外 , 对于临床精神疾病患者及神经发育障碍

者这些特殊群体而言, 社会功能的缺陷是其显著、普

遍的特征 . 社会功能障碍不仅对其生活质量有着深

远的影响 , 并且可能成为评估其治疗和康复效果的

关键因素 [84]. 鉴于社会功能在个人社会生活中的重

要性 , 对患者的治疗要注意到患者所经历的严重的

认知和社会功能障碍 , 而不能仅以主要临床症状为

目标 . 基于博弈论范式的社会决策行为是社会功能

的重要表现. 因此, 运用博弈论的范式以及加强博弈

实验范式在神经精神疾病诊断和评估中的应用 [85], 

研究精神疾患的社会决策行为特点和神经基础将为

了解患者的病理生理机制进而改善其社会功能提供

新的视角.  

正如爱因斯坦所言: “提出一个问题往往比解决

一个问题更重要”. 在《心理科学》创刊50周年之际, 

众多中国心理学界学者从心理科学未来发展的角度

提出了中国心理学所面临的50个重大问题 , 其中第

25个问题亦是与Science的世纪科学之问“合作行为是

如何进化的”遥相呼应. 在结束本文之际, 谨引用《心

理科学研究50题》第25题作为结语, 以强调研究合作

行为的重要性与前景. 《心理科学研究50题》第25题

之问以“个体亲社会和反社会行为的发展历程及其心

理机制”为题, 其重要的问题包括: 个体亲社会和反

社会行为有何年龄特点和发展历程? 亲社会和反社

会行为的生物和遗传基础是什么? 亲社会行为的认

知机制是什么? 它与个体的一般认知能力、心理理

论、观点采择等社会技能以及动机、情绪等存在怎样

的关系? 社会文化因素(个体主义和集体主义文化、家

庭教养方式、社会规则、情境特征等)如何影响亲社会

和反社会行为? 如何促进亲社会行为, 如何预防和矫

正反社会行为? 而要想解答所有这些与合作有关的科

学问题, 在未来研究中需要中国学者加强合作.  
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Cooperation has been observed in several levels of biological organization and among animals and humans. However, in a competitive 
world, cooperation is a conundrum. In 2005, editors from Science suggested 125 questions facing science for Science’s 125th 
anniversary, which include the question of “How Did Cooperative Behavior Evolve?”. From the perspective of Chinese scholars, we 
summarized the research trends and present research situation in the field of cooperative behavior. Furthermore, we discussed the 
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