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Abstract 
Evolution is one of the basic patterns in the creation and development of things, characterized by 
changed inheritances. Evolutionary dynamics is a science that explores the mathematical prin-
ciples of biological evolution. It uses mathematics to describe processes, such as the process of 
propagation, selection, mutation, random drift and space movement in evolution units, to study 
the conditions, directions and processes of evolution. Evolutionary dynamics originated from the 
study of biological evolution, not only can explain the mode of biological evolution, but also can 
successfully explain some economic, social and cultural evolution. This paper introduces the de-
velopment of evolutionary dynamics and reviews the research and application of evolutionary 
dynamics in recent 5 years. 
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摘  要 

进化是事物产生与发展的基本模式之一，其特征是有改变的继承。进化动力学是探讨生物进化的数学原
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理的一门科学，它使用数学描述进化单位繁殖、选择、突变、随机漂变和空间运动等过程，研究进化发

生的条件、方向及作用过程。进化动力学起源于对生物进化的研究，但其不仅可以解释生物进化的模式，

也能成功地解释经济、社会和文化方面的一些演化现象。本文回顾了进化动力学的发展历程，并对近5
年来进化动力学的研究，以及生态学、运筹学、临床医学、社会学和经济学等领域的应用进行综述。 
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1. 引言 

进化是事物产生与发展的基本模式之一，其特征是有改变的继承。 
进化的概念最初出现于生物学领域，用于解释物种起源。生物进化的系统假说最早由法国博物学家

Lamarck 提出，他的进化思想被简要概括为用进废退。但后来事实证明 Lamarck 的进化并不适合于解释

生物的进化，Darwin 的自然选择学说在生物进化的问题上取得了巨大的成功。Darwin 进行了五年的环球

考察之旅，受 Lyell 及 Malthus 思想的启发，于 1838 年首次产生了自然选择进化的想法，于 1858 年与

Wallace 同时宣读了陈述自然选择思想的论文[1]，并于 1859 年出版了《物种起源》。20 世纪末和 30 年

代初，Fisher、Haldane、Wright 等对达尔文主义进行修正，形成了以自然选择学说为核心的现代综合论。

20 世纪 60 年代末 Kimura 等提出了分子进化中性理论，对分子水平上的生物进化进行了新描述[1] [2]。 
自然选择形式的进化能够成功地解释生物的进化，事实证明，这是一种更广泛的进化模式，不仅可

以解释生物进化的模式，同时也可以成功地解释经济、社会和文化方面的一些演化现象。 
进化动力学是研究事物进化所遵循的数学原理的一门交叉科学，它使用数学描述进化单位繁殖、选

择、突变、随机漂变和空间运动等过程，研究进化发生的条件、方向及作用过程。进化动力学是生物进

化理论的核心，是种群结构与动力系统、生态系统结构与动力系统和微进化等研究的基本工具[3]-[11]。
其一方面已经广泛运用于农业和医学中，研究农业生态系统、癌细胞进化、传染病和寄生虫毒力的进化

及病菌抗药性的进化等课题[2] [12]-[18]，另一方面正逐渐成为社会学、经济学和文化传播领域中诸如形

式语言理论、协作产生、经济模式、文化传播等课题的新范式[2] [19]-[24]。并为博弈论、进化算法和细

胞自动机等数学领域的发展提供了新的思路[25]-[30]。本文简要地对进化动力学的发展历程和研究与应用

进展进行了综述。 

2. 进化动力学的发展 

《物种起源》发表后，Galton 和 Pearson 等率先将统计方法引入生物的遗传进化问题[1]。而有关

生物进化的数学描述最早的显著成果是 Hardy 和 Weinberg 分别提出的 Hardy-Weinberg 定理，其通过简

单的数学公式证明了孟德尔遗传随机交配下维持遗传多样性的机制，由此该定理成为有性繁殖种群进

化的基本原理之一。20 世纪 20~30 年代，Fisher、Haldane、Wright 结合基因论和生物统计对达尔文主

义进行修正，形成以自然选择为核心的现代综合理论，同时也创建了数学生物学这一全新学科，从数

学上精确地描述了进化、选择和突变等概念[31]。20 世纪 50 年代 Kimura 提出随机漂变的概念，认为
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大多数遗传突变只通过随机漂变就能够在种群中固定下来，并基于数理统计的工具发展出中性进化理

论。1964 年，Hamilton 提出基因的“自私”选择有利于促进亲缘个体间利他行为的产生。1973 年，Smith
提出进化博弈理论。70 年代中期 May 引用数学方法研究了种群和群落动力学系统，完善了理论生态学

的核心概念并将这些工具应用于传染病和生物多样性的研究。1979 年 Eigen 和 Schuster 首先提出准种

理论，同一时期 Taylor、Hofbauer 和 Sigmund 等人就复制方程展开了相关研究，奠定了进化博弈动力

学的基础[2]。90 年代，进化博弈理论已经深深渗入生物学中的各个领域，包括生态学、物种形成、动

物行为和细胞器等。21 世纪以来，进化动力学进一步结合了博弈论和图论，图上博弈、动态博弈与合

作产生的进化等成为新的前沿方向：Nakamaru，Iwasa，Abramson 等人探讨了网络形成中的博弈；Flack，
Krakauer 和 Waal，Flack 等对灵长类动物之间的网络进行了研究；Sasaki，Hamilton 和 Ubeda 等研究了

空间博弈的问题，Mitteldorf，Taylor 和 Doebeli 等研究了空间模型下合作的进化，Lloyd 和 Jansen 描述

了流行病的空间动力学；Killingback，Fehr，Sigmund 和 Boyd 等分布研究了新策略(contrite TFT)和弃

权行为对合作进化的影响；Turner 和 Chao 描述了 RNA 病毒之间的囚徒困境，Nee 分析了多分体病毒

的进化；Pfeiffer，Schuster 和 Bonhoeffer 研究了 ATP 代谢过程中的合作。此外，进化动力学的应用也

开始从生物领域拓展到其它领域。 

3. 进化动力学理论研究与生物学应用的进展 

3.1. 理论研究 

进化动力学理论研究的一大前沿集中于有结构群体中的个体互动对进化过程的影响。Perc 等[32]强调

了群体互动的重要性，并展示了统计物理学和网络科学方法在研究进化动力学中群体作用时的适用性。

他们认为，有结构的种群中的群体交互作用能够远远大于个体成对作用的总和。他们将统计物理学方法

运用于研究演化博弈中模式的形成(pattern formation)、均衡选择(equilibrium selection)和自组织，发现在

格子(lattices)上，团体互动有效地连接了群体中没有直接连接的个体，这使得群体在格子网络上的局部特

性对演化过程的结果不是很重要，从而可以引入策略模拟中的确定性极限作为群体合作演化的最优解[33]。
Szolnoki 等[34] [35] [36] [37]的研究表明，由于空间格局的形成，策略的复杂性显著增加了解的复杂性，

他们所得的结果为社会科学中长期存在的若干问题提供了优雅的解释，包括二阶搭便车问题[34]、奖励的

稳定性[35]和制度的成功演变[36] [37]。 

3.2. 进化动力学与数学 

进化动力学作为数学与生物学交叉形成的新体系，也在为数学，尤其是博弈论的发展提供新的思路。

Shakarian 等[38]探讨了进化图论(EGT)在博弈论中的作用并探讨了以下问题：第一，模型如何针对某些应

用进行调整？第二，我们可以从历史数据中学习模型和/或突变体的适应性吗？第三，是否可以用于计算

固定概率和固定时间程序的大数据集？ 
EGT 对于生物学，经济学，博弈论和计算机科学等领域而言仍是一个相对较新的工具，但关于这个

主题的研究论文数量正稳步增加，EGT 在各种应用中都有很大的潜力，例如 Zhou [39]利用 EGT 建模，

对个人决策公司、多人决策公司和股份公司的商业模式稳定性进行了分析，而 Voelkl 和 Kasper [40]利用

EGT 研究灵长类互动网络的社会结构。这些应用工作很可能只是 EGT 广泛应用的新趋势的一个开始。 
Lacobelli 等[41]研究了网络上的进化游戏动力学(EGN)，发现当玩家的收益函数和初始条件是等价的

时，同一个可分区划分块中的玩家具有等价的动态行为。因此，属于同一个分区块的顶点可以被合并成

一个单一的顶点，从而产生一个简化的图形，从而形成一个简化的方程组。他们还引入了一个更强的条

件，称为强流动性，可以其用来识别 EGN 中与系统中玩家互换性相关的动态对称性。 
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3.3. 生物进化中基因选择与合作的进化 

进化动力学的分析也有助于对 DNA 测序所显示的结果进行更深入的理解，如此前著名的

Charlesworth 等[8]对真核生物的重复 DNA 的研究；进化动力学也可以用于研究和发展 DNA 工具，如有

较大影响力的 Schlötterer [11]对微卫星 DNA 的研究。用进化动力学对生物进化过程进行分析的工作仍在

继续，进展较多的主要是两个方面的探索：其一是对基因水平的突变与选择等进化过程的分析，其二是

对种群层面由合作产生的进化进行分析。对于第一方面，适应度景观和准种的概念等已被广泛运用于生

物进化的研究中。Barbosamorais 等[42]研究了脊椎动物物种选择性剪接的进化景观，尝试解释蛋白质编

码基因类似的物种如何在表型水平有如此显著的差异。他们比较了来自脊椎动物的器官转录组，发现在

3 亿 5 千万年的进化中，脊椎动物谱系间选择性剪接的复杂性有显著差异，其中灵长类动物复杂度最高。

在 6 百万年以内，生理等效器官的选择性剪接相比于器官类型，更多地与物种的特征相关。Merkin [43]
等探讨了哺乳动物组织中基因和同种型调控的进化动力学，以前所未有的深度对来自四种哺乳动物的九

种组织和一种鸟类的互补 DNA 进行测序。研究者发现虽然组织特异性基因表达程序在很大程度上是保守

的，但选择性剪接仅在部分组织中保守，并常常是谱系特异性的。选择性剪接往往会使得蛋白磷酸化，

限制激酶信号的作用范围。Levy 等[44]使用高分辨率谱系追踪的定量进化动力学。在酿酒酵母中构建了

基于测序的超高分辨率谱系追踪系统，使研究者能够同时监测约 50 万谱系的相对频率。研究的发现与一

些预期相反，有益突变的适应性效应谱既不是指数型也不是单调型，而这一发现在早期适应中有惊人的

重现性。 
对于种群层面的合作行为演化的分析，则主要运用了进化博弈理论。众所周知，团体合作对智人进

化的显著成功至关重要，在对智人的进化与合作进化的研究中，Bowles 等[45]认为有证据表明群体之间

的冲突可能有助于增强群体内部的团结，Hrdy [46]发现照顾群体内其它人的后代也能激发群体合作的进

化。比较新颖的是，Toupo 等[47]将人类认知的双重过程理论与演化博弈理论相结合，通过研究自动控制

决策过程的演变过程，揭示了进化与人类自我意识以及理性之间的联系，从进化视角探寻了智人理性的

发展的必要的条件。 

3.4. 有关临床医学的研究 

癌是一个进化过程的结果，其可以看作背叛整体合作的“自私”细胞激增的过程。在癌症的研究

中，进化动力学已经被深入应用，如探寻成癌机理、癌细胞突变及扩散过程。自上世纪七十年代由 May
引用到流行病的研究中，进化动力学就成为了流行病传播、变异和耐药性进化分析中的重要工具。此

前，国内早有学者利用进化动力学理论对弓形虫毒力，HIV-1 和人冠状病毒等[47] [48] [49]进行研究。

Gillies 等[50]研究了癌发生的进化动力学和靶向治疗不起作用的原因，他们认为缺氧、酸中毒和活性氧

类等微环境既具有高度的选择性又还能诱导遗传不稳定性，恶性肿瘤在这些微环境中的细胞动态演化

几乎可以确保耐药个体的出现；而另一方面，化疗对癌细胞也会施加强烈的进化选择压力，从而增加

其进化速度。张兴安等[31]利用数学建模分析探寻了癌症的形成机理，建立了癌症的多次打击模型和反

应扩散方程的模型。杨建课等[51]从 Flu 和 GISAID 两大数据库中取得中国台湾地区全部已释放的 H6N1
病毒的 HA 序列，构建了系统发育树和进化动力曲线，推测了其进化速率并分析 HA 序列的适应性进

化特征。他们认为中国台湾地区 H6N1 病毒的 HA 已发生了明显的适应性进化，有发生疫情的风险，

人们应及时进行监测和防治。童汪霞等[52]研究了丙型肝炎患者中 HCV 在这中国的进化动力学特征，

从基于基因型的分析中还原了 1993 年至 2000 年期间由于“单采血浆”事件造成的 HCV 在中国的感染

数量的“指数”增长期。 
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4. 进化动力学在其它学科中应用的国内进展 

4.1. 社会行为与监管策略 

进化动力学尤其是进化博弈理论正被广泛地应用于分析社会中个体、企业或其它组织群体在有限理

性下的行为，其对认识社会现象，提供政策指导和监管方案等方面提供了一个崭新的视角。而影响较大

的是运用进化动力学对我国产业改革进行的分析。于斌斌[53]基于产业链上下游企业的进化博弈模型分析

了传统产业和战略性新兴产业的创新链接机理。陆立军和于斌斌[54]用进化博弈理论分析了传统产业和战

略性新兴产业的融合发展问题，讨论了企业行为和政府策略对其演化的影响，并以浙江绍兴为例对该理

论进行了实证分析，结果发现传统产业与战略性新兴产业融合发展有明显的阶段性，其中政府和龙头企

业的策略选择会显著地影响演化趋势及最终的融合度。与之类似的，接玉梅[49]运用进化博弈的双种群博

弈理论研究了水源地和下游之间的生态补偿合作演化，艾建国等[55]研究了有限理性下的保障房退出机制，

为政府合理制定奖惩标准解决保障房退出难的问题提供了一种思路。代应等[56]研究了低碳经济下企业节

能减排技术改造。韩德军等[57]研究了中国农村土地制度的历史变迁。 
还有许多人利用进化动力学研究了政府与行业间以及行业内部相互博弈的过程，并探讨了博弈过程

中政府干扰造成的影响，例如赵湜[58]研究了以有限理性为前提下的可见保险险种的创新进化，发现在博

弈过程中，只要有一方主动选择积极策略，则另一方也会逐步向积极的方向发展。他认为新险种能带来

超额收益是保险公司选择开发新险种策略的必要条件，而科技保险市场具有活力，且干预行为具有良好

的社会效应则是政府进行有效干预险种创新的基础。 
上述方面的一大类应用是研究有效的监管模式。周晶[59]对有限理性框架下构建保险监管机构间的非

对称进行了分析，并指出多个险监管者共存时，监管行为不同步，容易出现监管漏洞，而监管收益和监

管成本是造成监管不同步及监管漏洞的重要原因，结合此前英国 V&G 公司破产的案例，验证了该博弈

模型及其结论的合理性与可靠性。余孝军等[60]建立了公路可监管问题的进化博弈模型，发现在有限理性

的基础上，进化稳定策略与博弈双方的收益、系统所处的初始状态等有关。王永刚等[61]利用进化博弈论

对不完全信息状况下的民航安全监管进行了研究，建立了不完全信息状况下民航安全监管的进化博弈模

型。研究表明安全投入、监管成本、航空公司规模等因素的变化将对安监部门和航空公司之间的博弈产

生重要影响，进而影响航空公司的安全运营策略。与之类似，唐柳[62]研究了政府监管金融服务外包供应

商的策略选择对监管效果的影响；程道光[63]分析了高职院校的学生管理策略。闫杰[64]分析了安全监管

部门和承包商的行为特征以及进化稳定策略，提出对安全监管部门的策略建议。何学锋等[48]分析了科技

项目财政资金监管与使用。 
除此以外，也有一些不从政府或监管者作用角度讨论的研究。例如，廖开际和吴敏[65]基于有限理性

和进化群体博弈对网络团购的分析。冯珍等[66]对智慧旅游服务供应链中企业之间相互竞争的进化博弈的

分析。 

4.2. 资源配置优化 

在资源配置的问题上，许多时候需求是相互冲突的，面对这类问题进化博弈论可以用于优化配置策

略，达到总体最佳性能。颉斌等[67]基于进化博弈论研究了云计算虚拟计算资源配置的配置策略，建立了

相应的自适应资源配置模型，并以性能为进化博弈目标，通过该模型得到最优策略；实验发现，相比 SLA
的资源调度策略，该策略能有效减少资源的使用。徐明等[68]利用进化博弈理论对带宽资源的调度进行优

化，在此基础上提出了一种 MAC 协议以降低水声传感器网络低带宽、高延迟特性对介质访问 MAC 层性

能的影响。该协议针对空间复用和时间复用这两种策略利用复制动力学方程演化得到稳定策略。仿真实
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验的结果表明，该水声传感器网络 MAC 协议相比传统协议，有效提高了网络吞吐量及数据包发送成功

率。 

4.3. 合作与共享 

企业间的知识共享是典型的博弈情形，如果能正确引导，促进企业或组织的信任，这对企业发展及

社会经济发展都有促进作用。也有学者针对这一问题的情形进行了进化动力学的分析。刘臣等[69]针对组

织间知识共享的问题建立了单群体和多群体动态博弈模型，并分析了模型的进化稳定策略和稳定域。翟

丽丽等[70]讨论了软件企业有限理性下，产业虚拟集群企业间的信任进化，引入合作收益、收益分配系数、

风险成本以及背信成本等影响因素，构建软件产业虚拟集群企业间信任进化博弈模型。研究表明，通过

提高软件企业间合作收益，降低风险成本，适当调整收益分配系数与背信成本，均可以提高软件产业虚

拟集群企业间信任。孙晶磊等[71]建立了一个进化博弈数理模型研究 Web2.0 环境下组织内部的知识共享，

发现了得出了类似的结论。陈萍风[72]对比分析了强关系和弱关系企业网络中的知识共享，发现当均不共

享成本很高时，强关系企业网络相对于弱关系企业网络更有利于企业间知识的共享；当知识共享的纯收

益大于搭便车的纯收益时，企业更倾向于知识共享。 

4.4. 其它应用 

文化演化与生物进化的类比最早由道金斯提出弥母的概念开始。在文化演化的交叉领域，进化动力学很

快被用于分析在文化和语言的演化。张德玉等[21]研究了语言模因的进化动力学，利用博弈进化论的框架解

释了语言进化中的语言创新问题，并发现在语言进化中，突变策略只有满足策略的复杂性条件才能成为进化

稳定策略。刘春兴[73]运用进化动力学方法研究了一般意义上的法律现象在人类社会历史上的起源过程，并

以进化动力学的视角重新考察了法律与道德的关系，同时讨论了法学数学化以及进化法理学等内容。 

5. 前景展望 

进化动力学是生命科学的核心理论，生命系统所呈现的一切现象追根溯源都一定可以从进化的角度

得到解释，进化动力学是生物学中一切分支学科的基础[2]。另一方面，进化动力学已经逐渐渗入到生命

科学以外的其它领域。自十八世纪以来，人们已经意识到世界不是一成不变的，随着人类对自己生存的

世界以及生命本质的不断探索，人们开始逐渐发现有许多事物的演变都有进化特征，进化动力学为这些

领域提供了崭新的视角与数学理论的支持。除此以外，进化动力学也为运筹学和进化算法的发展提供许

多启发。从目前的研究来看，进化博弈理论与进化图论是发展势头最迅猛的两个分支，不仅理论成果斐

然，同时也被积极地应用于生物学外的其他领域，在未来的进一步发展中，进化动力学作为一门研究事

物演化的科学，应当与计算机模拟深入结合，并进一步开展跨学科的交叉应用。进化动力学理论具有极

为广阔的理论扩展空间和实际应用空间，目前其在生物学及其他方面的研究与应用很可能只是一个新趋

势的开始。 
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