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摘  要：在进化论中如何准确定义适合度的概念一直饱受争议。该概念的混淆导致很多重要的生物

学、哲学问题难以解决，例如“适者生存”的同义反复问题，适合度的测量问题，自然选择的对象问题等。

厘清并准确理解适合度的含义也是阐明达尔文自然选择学说的前提条件。基于哲学分类的方法，本文从

本体论、认识论、方法论三个哲学角度对适合度概念进行分析，进而回答上述问题。
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Abstract: How to accurately define the concept of fitness in evolutionary theory has been controversial. 
The confusion of this concept has led to many important biological and philosophical problems that are difficult 
to solve, such as the tautology of “survival of the fittest”, the measurement of fitness, and the object of natural 
selection. Clarifying and accurately understanding the meaning of fitness is also a prerequisite for clarifying 
Darwin's theory of natural selection. Based on the method of philosophical classification, this paper analyzes the 
concept of fitness from three philosophical perspectives of ontology, epistemology and methodology, and then 
answers the above questions.
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引    言

进化论是生物学重要的理论之一。它告诉

我们世界上的所有生物都有一个共同的祖先，

生物进化的轨迹形成一个树的样子。而促使进

化发生的最重要机制是自然选择，达尔文的自

然选择学说就是解释“适者生存”的过程。在

解释“适者生存”过程中，需要使用适合度

（fitness）概念来明确进化变化的对象。因此，

要理解自然选择的进化，就需要首先理解适合

度的含义。持自然选择学说的学者认为，如果

生物体的性状存在随机变异，且某些变异性状

会给携带它们的有机体以优势，即提高它们的

适合度，那么这些有机体就会产生更多的后代

（适者生存），并且这些后代也将拥有这些有利

的性状。莱翁汀（Richard C. Lewontin）将其

归纳为达尔文进化的三个原则：表型变异；差

异适合度；适合度是可遗传的。[1] 在莱翁汀的

归纳中，适合度是可遗传的，而不是特征是可

遗传的，这似乎令人费解。本文将在后续论述

中回答这一问题，因为这与适合度概念的定义

密切相关，对适合度概念的定义是深入探讨自

然选择学说和进化论的前提。
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什么是适合度？如何测量适合度？如何解

决“适者生存”的同义反复问题？自然选择的

对象到底是个体还是特征抑或是适合度？是否

存在一个可以应用于解释所有可能进化系统的

适 合 度 概 念？ 适 合 度 是“ 计 数 book-keeping”

的统计概念还是具有因果力的属性概念？关于

适合度概念的问题在哲学界、生物学界争议了

颇久，至今仍在继续。[2] 导致这些争议的主要

原因是大家把不同含义的适合度混为一谈，而

没有一个清晰的系统性分类，本文希望从一个

经典的哲学划分角度——本体论、认识论、方

法论——对“适合度”这个概念进行分析，来

尝试解决以上部分问题。

在论证之前，本文对宏观生物学尺度“适

者生存”问题中的适合度概念给予了说明，以

限定后文所要论证的范围是微观生物学尺度

的，从而避免引入不必要的混淆情况。宏观生

物学尺度是指物种即物种以上（例如进化分支）

的尺度，而本文提及的微观尺度是指物种以下

的生物学尺度，例如种群。宏观尺度与微观尺

度上的“生存”有不同含义，在微观生物学尺

度上，“生存”通常是指生物体持续存在，以

生长、繁殖为主要手段。而宏观尺度上的“生

存”除了可以表示为物种持续存在（进化分支

的长度很长），还可以表示为其具有较强的进

化能力（进化分支的长度较短，但进化分支的

数量很多）。研究宏观尺度的生物学家既要调

查物种的起源，也要研究它们的持久性和稳定

性，宏观尺度的“适合”是一种更广泛的适合

度概念，而在本文中相关的适合度论证仅限于

微观尺度。

一、本体论的适合度

本体论是对实际存在的研究，即存在什么

实体或什么类型的实体。[3] 笔者认为，以往研

究中讨论的本体论的适合度有两种，一种是本

体论的类型适合度（抽象的实体，一种属性，

共相），另一种是本体论的个体适合度（具体

的实体）。学界普遍认可个体具体的适合度含

义，即实际繁殖了多少后代，或存活了多久等。

然而，作为类型的本体论适合度遭到了部分学

者反对，即他们认为适合度可能并不是生物的

固有属性，[4] 因此本小节将主要讨论关于类型

的本体论适合度。

关于类型的本体论适合度在以往研究中因

作者关注点不同而产生了多种命名，如倾向性

适合度，[5]，[6] 特有适合度（vernacular fitness）、[7]

本性说的适合度、[4] 块适合度（block fitness）、[8]

特征适合度、[9] 生态适合度 [10] 等。承认本体论

适合度是指，适合度在个体的一生中是固定的，

而不管它实际适合度的多少。在这一概念定义

下，如果生命体所处的环境选择是确定的，那

么对应的特征在该环境下的适合度就是确定的。

本体论适合度是一种理想属性，和实际情况可

能并不一致，这是因为具有某种特征的生物繁

殖的数量往往并不相同，实际适合度实际上是

由个体的所有特征与环境的相互作用共同决定

的。例如在特定环境下，具有某种特征的生物

体可能并不利于其在该环境中生存，但由于拥

有这一特征的生命体往往拥有其他有利的特征，

导致拥有这种特征的个体数量却在种群中增加。

反对本体论适合度的学者持有相似的核心

观点，即适合度不是选择的对象，它只能通过

选择后的结果——统计后代数量的实际值来估

算。此外，由于无法将自然选择、随机漂变、

发育和遗传等过程完全分解开来，导致作为自

然选择结果的适合度无法估计。并且由于我们

也无法定量各种特征适合度的交互作用，那么

认为自然选择独立地起作用是没有意义的。因

此这种与统计相关，且随附于复杂系统过程的

适合度并不意味着以一种本体论上的形式存

在，我们不能对其有本体论承诺。[7]

倾向性往往被认为是物体的本质属性，例

如“磁性”或“易碎性”。但是倾向性的适合

度不是这种属性，它是一种概率属性，例如

一个硬币，被投掷后，两面朝上的结果均为

50%。概率倾向性表现的是可能结果的机会分

布。学界普遍承认第一种倾向性属性的本体论

地位，但持反对意见的学者认为，作为概率结

果的倾向性属性的本体论地位仍值得商榷，因

为它仍然只能通过统计结果来估计。[6]

《自然辩证法通讯》  第 48 卷  第 6 期（2026 年 6 月）: 45-51



J D
 N

47

支持本体论适合度的学者认为适合度不能

基于实际的生存和繁殖来定义，应该以具有它

们的生物体的物理特征来定义。个体适合度是

个体在特定环境和特定群体中生存和繁殖的倾

向——以其预期后代数量来衡量。（[6]，p.458）

具有某特征的群体的类型适合度是平均的具有

某特征的个体适合度，由于理想状态下所有条

件都是均同的，因此类型适合度也等于个体适

合度（这里的个体适合度不是指个体的实际适

合度）。不过只有在确定了种群生存的所有细节

后，才能具体说明特定情况下的本体论适合度。

笔者倾向于承认适合度的本体论地位。首

先，硬币两面朝上的概率均为 50%，这不一定

需要我们投掷无数次并统计结果来估计，我们

可以用硬币及投掷的物理基础来解释（硬币材

质均一，投掷过程处于理想状态，落地时候只

有正面和反面朝上两种结果等）。再如，一个均

一的旋转圆盘，被划分成不同颜色的扇形，一

个固定指针在圆盘中央，当圆盘被旋转并停止

的时候，指针对应不同颜色扇形的概率与扇形

的角度值相关，并不需要我们通过无数次地旋

转圆盘来统计结果。同样，生物的类型适合度

尽管具有概率倾向性，但也是其对应的特征和

环境等物理基础来实现的。如果特征是确定的，

那么适合度就应该是确定的，这就回答了在本

文“引言”中提到的关于莱翁廷的问题。我们

都承认特征是可遗传的，那么他认为相应的适

合度是可遗传的也就可以理解的了。由此可见，

自然选择的对象既可以是特征也可以是特征所

对应的适合度，因为它们都具有相同的本体论

地位。第二，用同义反复来反对本体论适合度

的学者可能需要灵活的时间视角来审视自然选

择的过程。反对者默认了先有特征，然后环境

等因素与特征相互作用，最后才有适合度。但

是尽管本体论的类型适合度是根据统计后代估

算的，但是它并不是特征与环境等因素相互作

用的结果。如果不把特定环境下特征的适合度

作为预先存在的实体，我们就始终无法将自然

选择和漂变、遗传等“进化噪音”区分开来，

也就永远无法理解自然选择进化的规律，进化

生物学也就成为一门纯粹描述性的科学了。图 1
可以帮助读者更直观的了解笔者的这一想法①。

 

二、认识论的适合度

基于一些本体论的承诺，科学家已经对某

些自然现象形成一套可用规律总结的认识。从

抽象性和数学化的理论标准来看，物理学是最

先进的科学。受物理学家研究模式的影响，上

世纪以费希尔（Ronald A. Fisher）为代表的现

代综合生物学家们不断探究自然选择的数学形

式理论来解释生物的进化现象。70 年代初，普

赖斯（George R. Price）[11] 首次提出的普赖斯

方程（price equation）是进化科学中的关键方

程之一，该方程作为抽象思考进化理论的基础，

适用于描述任何进化现象。

普赖斯方程用一种简单的数学语言描述了

一个群体从一代到另一代的进化过程。这个方

程在不同研究中有各种等价的推导，本文主要

引用奥卡沙（Samir Okasha）的三个推导版本。

（[12]，pp.19-26）

假设一个包含 n 个实体的 P 群体，zi 是群体

中个体 i 的特征值，wi 是个体 i 的绝对适合度。

P 群体的平均特征为

z n
1= ∑1

nzi

图1  两种解释模型 

特征 漂变、发育……
适合度

环境
实际后代数量

t1 t2

特征 实际后代数量（适合度）
环境选择、漂变、发育……

t1 t2

a b

①图 1a 是笔者认同的模型，图 1b 是反对本体论适合度的学者的模型。t 表示时间，框内表示同时存在的实体，直线表示相
关决定关系，带箭头的直线表示因果关系。

进化论中适合度概念的哲学解析
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包容性适合度（inclusive fitness）和群体适合

度（group fitness）有关。当自然选择的对象是

没有相互作用的独立个体时，我们可以使用简

单的个体适合度概念。然而自然界中还有大量

的互助共生、利他主义现象。具有利他性的个

体其适合度往往降低或低于其帮助的对象，但

是这种不利于自身的特征却能在群体中扩散。

要解释这些反常特征的进化，就需要引入新的

适合度，即包容性适合度或群体适合度。包容

性适合度对应的自然选择观是亲缘选择，群体

适合度对应的则是多层次选择。

w n
1= ∑1

nwi

平均适合度为

P 群体的所有后代组成了 O 群体，如果进

化发生，那么 P 群体的平均特征 z 和 O 群体的

平均特征 zO 就是不同的。普赖斯方程将平均属

性值的总变化表示为Δz=zO-zo。将 z、w 代入

方程导出：

wΔz=Cov(w, z)+E(wΔz)     (1.1)（[12]，

p.22）

当等式两边同时除以 w 时，便可得到普赖

斯方程的另一个版本：

Δz=Cov(ω, z)+Ew (Δz)        (1.2)
从这个方程可以直观地看出，两代群体平

均特征变化由自然选择和适合度加权后的遗传

偏差两部分组成。方程 1.2 里的 Cov(ω, z) 是 zi

和相对适合度 ωi 之间的协方差，而不是绝对适

应度wi；Ew (Δz)是数量Δzi的适合度加权平均值，

而不是数量 wiΔz 的简单平均值。

由于 Ew(Δz)=E(Δz)+Cov(ω,Δz)，代入 1.2
得：

Δz=Cov(ω, z')+E(Δz)         (1.3)
Cov(ω, z') 是一个实体的相对适合度与其

子代的平均特征值之间的协方差，而不是它自

己的特征值；E(Δz) 是亲代和后代性状偏离的

简单平均值，不由适合度加权。尽管 Cov(ω, 
z') 没有像 Cov(ω, z) 那样有明显的生物学解释，

但方程 (1.3) 等式右边的术语中只有一个包含了

“ω”，这表明在区分自然选择的影响方面，它

比方程 (1.2) 表征得更好。

方 程 (1.1)、(1.2) 和 (1.3) 里 面 包 含 了 绝 对

适合度和相对适合度，相对适合度既可与自身

特征共变也可与子代特征共变。普赖斯方程除

了以上三种形式以外，还有多种推导形式，但

需要注意的是这三个方程实际上并无优劣之

分，因为这三个方程是描述同一事物的不同方

式。这就好比我们看著名的“鸭兔图”，我们

既可以说它画的是一只鸭子，也可以说是一只

兔子，不同的答案仅取决于我们看这副图的角

度（图 2）。

同样关于另外两种认识论适合度的争论与

图2  鸭兔图

包容性适合度理论是汉密尔顿（William D. 
Hamilton）提出的社会性特征进化理论，他将

适合度分为直接的、非社会的组成部分（直接

适合度，即后代的数量），和通过帮助或损害

具有相同基因的其他个体的社会行为，间接的、

社会的组成部分（间接适合度）。汉密尔顿法

则概括了这一点，即当这些因素（成本和收益

的关联性加权）的总和为正时，社会性特征会

被选择。例如，当利他者减少后代数量的成本

大于通过增加亲缘后代数量获得的间接适合度

时，利他主义的亲缘选择就会发生。[13]

群体适合度是指个体所组成群体的整体

适合度，奥卡沙根据研究人员关注的焦点不同

区分了两种群体适合度。群体适合度 1 指一个

集体中的个体产生的后代个体的数量，群体适

合度 2 指一个集体所产生的后代集体的数量。

（[12]，p.51）两种群体适合度对应两种多层

次选择类型。亲缘选择理论和多层次选择理论

都可以用于解释进化中的重大转变（the major 
evolutionary transitions），即以前独立的实体（如

基因、细胞、生物体）联合起来形成一个新的
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更高层次的集体（如基因组、多细胞生物体、

专性群居社会）。两种选择理论在形式上是等

价的，它们可以以不同形式的普赖斯方程相互

推导。因此普遍认为，包容性适应理论和多层

次选择理论代表了独立的，但本质上是可以互

换的，解释社会性特征进化现象的理论方法。

尽管包容性适合度和群体适合度都可以解

释利他主义的进化现象。但包容性适合度不适

用于没有亲缘关系的生物，例如不同物种的互

利共生，因为它们的亲缘系数无法度量。在自

然界中存在很多没有亲缘关系的个体之间相互

作用并作为一个整体共同进化的现象。而多层

次的群体选择既能解释包容性适合度可以解释

的现象也能解释其不能覆盖的情况。因此，根

据奥卡姆的剃刀原理，为了追求理论的简洁性，

多层次选择的群体适合度应该适用性更好。认

知成功具有多样性，从认识论的结果主义 [14] 来

说，笔者选择的最优解释只是取决于是否达到

实际的目的，而不仅仅是是否接近真理。

三、方法论的适合度

因为不同生物有不同的生命周期和生长繁

殖模式，所以科学家对适合度的表征十分多样

化，甚至对同一物种，生物学家根据不同研究

目的都有各自的测量标准。笔者将在这一节讨

论以往研究中的一些衡量适合度的具体方法。

首先，在大部分研究中科学家都以生物繁

殖成功的后代数量来表征适合度。以这种方式

来衡量适合度的前提就是定义生物个体，只有

明确什么是一个个体，才能对所有个体进行计

数。戈弗雷 - 史密斯（Peter Godfrey-Smith）将

这种用于计量进化现象中后代数量的个体称为

达尔文个体（Darwinian individuals）。有机体

和达尔文个体概念是有区别的，有机体是新陈

代谢的单位，它可以或不可以繁殖。达尔文个

体是繁殖实体，它可能有也可能没有生物体的

代谢特征。例如病毒是达尔文个体，它们没有

生物体的代谢特征，而一些共生的集体可能是

非达尔文个体的有机体。[15] 但是鉴于某些生物

复杂的生命周期，如何定义这些物种的达尔文

个体又是一个复杂的问题。比如真菌可以分化

产生有丝分裂孢子（无性孢子或分生孢子）或

产生减数分裂孢子交配（有性孢子：子囊孢子

或担孢子）。适合度既可以通过测量生长或有

丝分裂也可以通过减数分裂孢子形成来评估。

普 林 格 尔（Anne Pringle） 和 泰 勒（John W. 
Taylor）认为针对不同的实验问题需要从不同

的角度来分析。例如，与无性繁殖重要性相关

的问题可能需要对单个分株进行计数，而与种

群遗传多样性相关的问题需要对单个基因进行

计数。因此关注一个复杂生命周期的某一个方

面，或一个适合度的单一度量（例如无性孢子

的数量）是合适的。通过了解适合度各种度量

对象是如何关联的，可以帮助我们在度量生物

体具体某一方面时选择合适的度量标准。[16]

其次，过去往往将生物个体整个生命周期

的繁殖后代数量作为其适合度，但是这忽略了

在生命周期内繁殖时间对适合度的影响。布罗

默（Jon E. Brommer）等人认为，测量适合度

时应该了解被测个体的繁殖时间如何影响其绝

对适合度。[17] 具体来说，当生殖时间是适应性

的重要组成部分时，它可能会导致对适合度的

估计值有很大的偏差。例如在群体增长规模不

受限的条件下，假使生物个体第一次繁殖的年

龄是可遗传的，那么所有个体在生命周期早期

便开始繁殖会提高适合度。

第三，考虑到繁殖差异在进化和生态方面

的重要意义，科学家们提出各种指数来衡量这

些差异。通过分析 21 种适合度差异的衡量标准

之后，科柯（Hanna Kokko）等认为，即使都

是测量后代繁殖数量，但衡量差异的标准是有

差异的。遗憾的是，既没有对繁殖差异的唯一

定义，也没有对不同样本量做出“正确”测量

的标准，每一种测量标准都有各自对适合度差

异的定义。[18] 
最后，繁殖只是生存策略中的一种，许多

生物系统（如多物种群落，无性生长物种等）

只能通过适合度的非繁殖定义才能得到满意的

解释。部分学者呼吁我们需要一个更广义的方

法论适合度概念。皮科克（Kent A. Peacock）

和布沙尔（Frédéric Bouchard）认为差异持续（物
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种对能量资源的控制）比差异繁殖是对适合度

更广义，更有用的理解。[10]，[19]

综上所述，科学方法取决于科学的目标是

什么，任何科学家在使用不同适合度测量方法

的时候都应该考虑所研究的生物学问题和所选

测量标准之间的逻辑联系，只有与初始问题相

关并且这种相关性是充分合理的情况下该适合

度才是有意义的。

结    论

从本体论、认识论、方法论三个角度可以

对进化理论中的适合度概念问题进行比较清晰

的回答。

首先，笔者倾向于承认类型适合度的本体

论地位，因为承认了类型适合度的本体论地位

也就避免了同义反复的问题。此外只有承认了

其本体论地位才能用普赖斯方程来理解通过自

然选择的进化（普赖斯方程中的特征、适合度

协方差项测量的是特征和适合度的相关程度，

当两者完全相关时，就等于本体论的特征适合

度），否则我们就无法区分自然选择和遗传漂

变的部分，进化就成了一个纯描述的科学，而

不能解释其规律。当然，如果否认本体论的适

合度，那么也就可以从本质上反对自然选择是

进化的原因，反对进化有规律可言。

在认识论上，我们不需要一个统一的适合

度概念，因为科学家基于不同的本体论信念，

认识世界的方式是不同的，不同的视角引导科

学家做出了不同的回答，问哪种自然选择观是

正确的这本身就有问题。尽管不同理论都能解

释相同的现象，但我们往往会根据对科学的信

念只接受其中一种，例如对于包容性适合度和

群体适合度的选择笔者更倾向于后者，因为包

容性适合度只适用于合作进化的前期，而群体

适合度适用于整个进化转变过程。鉴于奥卡姆

的剃刀原理，接受群体适合度会让理论变得更

简洁。认识论适合度像桥梁一样，将我们观察

到的生物世界与生物进化的本质连接起来。

在适合度的测量方法上，笔者持多元主义

态度。由于生物是进化而来的，不同物种有不

同的生命周期和生长繁殖方式，因此根据不同

的研究目的，适合度需要有不同的表征方法。

科学家需要寻找更好的适合度测量方法来表征

类型适合度，从而让我们更好的认识生物进化

的原理。

最后笔者来尝试回答本文在引言中提出的

几个问题。

1. 什么是适合度？答：没有一个统一的适

合度概念，但从哲学上可以划分为本体论适合

度，认识论适合度和方法论适合度三大类。

2. 如何测量适合度？答：没有一个统一的

适合度测量标准，科学家往往从所研究的问题

出发选择合适的测量方法。

3. 如何解决“适者生存”的同义反复问题？

答：只有对特征适合度做出本体论承诺才有可

能避免同义反复的问题。

4. 自然选择的对象到底是个体还是特征抑

或是适合度？答：若承认了特征适合度的本体

论地位，那么自然选择的因果对象既可以是特

征也可以是该特征所对应的适合度。

5. 有没有一个可以应用于解释所有可能进

化系统的适合度概念？答：没有一个统一的认

识论适合度概念，科学家基于不同的信仰对进

化现象提出不同的解释，基于不同的解释角度，

绝对适合度，相对适合度，包容性适合度，群

体适合度……都可以应用。

6. 适合度到底是一个“计数”的统计概念

还是具有因果力的属性？答：要回答这个问题

还是基于是否对适合度有本体论承诺。如果承

认，那么适合度具有因果属性；如果不承认，

那么适合度就是一个纯粹的统计概念。
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